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By a technical mistake in the final set italic small “v’” were lost. This produced the follow- 
ing misspellings: 


n7 


p: 3: 


p. 100: 
p: 103: 
p. 104: 


pe lO7: 


Galeichthys peru ianus; correct: Galeichthys peruvianus; 
this mistake is repeated on p. 7, 10, 68, 69 (2x), 83, 88 


ersus; correct: versus 


Oli aichthys iedmensis; correct: Olivaichthys viedmensis; 
this mistake is repeated on p. 20, 25, 27, 28 (2x), 29 (3x), 30, 72 


Pylodictis oli aris; correct: Pylodictis olivaris 
Parapimelodus alensiennis,; correct: Parapimelodus valensiennis 


Trichomycterus ri ulatus; correct: Trichomycterus rivulatus; 
this mistake is repeated on p. 20, 25, 27, 29, 30, 91 


Hypopomus bre irostris; correct: Hypopomus brevirostris 


Aegla lae is; correct: Aegla laevis; 
this mistake is repeated on p. 70 (3x), 71 (4x), 72 (2x), 94 


Amia cal a; correct: Amia calva 
Andinichthys boli ianensis; correct: Andinichthys bolivianensis 
Perca flu iatilis; correct: Perca fluviatilis 


Peltorhamphus no aezeelandiae; correct: Peltorhamphus novaezeelandiae 
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EINLEITUNG 


Systematischer Uberblick 


Die Klasse ,,Reptilia* umfaßt eine Sammelgruppe von haar- bzw. federlosen Amnioten. 
Hierzu gehören sowohl die ausgestorbenen Stammgruppenvertreter der Säugetiere (z. B. 
Therapsiden) als auch diejenigen der Vögel (Archosaurier) sowie die rezenten Krokodile, 
Schildkröten und Lepidosaurier. Die äußere Ähnlichkeit dieser Kriechtiere beruht auf 
dem gemeinsamen Besitz von ursprünglichen Merkmalen (= Symplesiomorphien sensu 
Hennig 1950). Die Lepidosaurier beinhalten die rezenten Squamata (Echsen und Schlan- 
gen) sowie deren Schwestertaxon Sphenodon, ein „lebendes Fossil“ der seit der Unteren 
Trias bekannten Ordnung Sphenodontida (Carroll 1988). Die Lepidosauria und Archo- 
sauria (Vögel, Krokodile) sind Schwestergruppen (Benton 1985). 

Die Verwandtschaftsbeziehungen der einzelnen Großgruppen innerhalb der Squamata 
wurden seit der Arbeit von Camp (1923) zum größten Teil durch weitere Untersuchungen 
bestätigt (Estes et al. 1988). Nachfolgendes Verwandtschaftsschema soll dies erläutern: 
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SQUAMATA *paraphyletische Gruppe [aus Estes et al.1988] 
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Eine der artenreichsten Teilgruppen der Squamata sind die Iguania, zu denen die „Aga- 
midae“!, Chamaeleonidae? und „Iguanidae“° gehören. Die Monophylie der Iguania 
sowie ihre Stellung als Schwestergruppe zu den übrigen Squamaten (Scleroglossa) ist 
recht gut begründet (Etheridge & de Queiroz 1988). Während die Chamaeleons durch 
zahlreiche autapomorphe Merkmale als monophyletische Gruppe ausgezeichnet sind, 
ließen sich bisher für die Agamen und Leguane keine autapomorphen Merkmale finden 
(Etheridge & de Queiroz 1988). Deswegen wurden diese Taxa in neue monophyletische 
Familien* gegliedert (Frost & Etheridge 1989). Die Beziehungen dieser 9 Teilgruppen der 
Iguania zueinander sind jedoch weiterhin ungeklärt. 


Historischer Rückblick 


Die Regio ethmoidalis der Squamata wurde bereits im letzten und zu Beginn dieses Jahr- 
hunderts intensiv bearbeitet (Solger 1876, Born 1879, v. Mihalkovics 1899, Gaupp 1900, 
Beecker 1903, Fuchs 1908). In diesen Publikationen wurden die anatomischen Grundlagen 
gelegt und die Terminologie eingeführt, die auch heute noch Verwendung findet. 
Während in diesen frühen Arbeiten meist nur wenige mitteleuropäische Arten untersucht 
wurden, sind insbesondere in den vierziger Jahren umfassende vergleichende Unter- 
suchungen entstanden (Malan 1946, Pratt 1948, Stebbins 1948). In diesen wie auch in 
den neueren Veröffentlichungen stand die vergleichende Anatomie im Vordergrund des 
Interesses. Dabei wurden meist nur Teilaspekte der Regio ethmoidalis hervorgehoben. 
Die Nasenhöhlen und ihre Schleimhäute wurden von Gabe & Saint Girons (1976), die 
Entwicklung der Nasenkapsel von Slaby (1979a, b, c, 1981, 1982a, b, c, 1984), und die 
Beziehungen des Tränennasenganges zu den Choanenrinnen von Bellairs & Boyd (1950) 
vergleichend-anatomisch untersucht. Parsons (1970) und Bellairs & Kamal (1981) legten 
die bisherigen Ergebnisse zusammenfassend vor. Daneben gibt es einige Untersuchungen 
einzelner Arten. 


Jedoch ist die Ethmoidalregion nur relativ weniger Repräsentanten der sehr artenreichen 
und verschiedenartigen Gruppe der Leguane untersucht worden (Sceloporus, Iguana: 
Malan 1946; Anolis: Stimie 1966; Crenosaura: Oelrich 1956). Mit den Grundplanverhält- 
nissen der Regio ethmoidalis der Squamata oder ihrer Teilgruppen hat sich noch kein 
Autor beschäftigt. In der vorliegenden Arbeit wurde dieser Teil des Schädels wegen seines 
großen Strukturreichtums und seiner Komplexität für die phylogenetisch-systematische 
Analyse ausgewählt. 


! Dieses Taxon umfaßt die Agaminae und Leiolepidinae (sensu Frost & Etheridge 1989 = Aga- 
midae + Uromastycidae sensu Moody 1980): es ist wahrscheinlich nicht monophyletisch, da die 
Chamaeleonen nach dieser und älteren Untersuchungen mit einem Teil der Agamen näher verwandt 
sind. 


* Diese Bezeichnung wird hier im herkömmlichen Sinne verwendet. Sie entspricht den Chamae- 
leoninae von Frost & Etheridge (1989). 


> Es handelt sich dabei um die alte Bezeichnung, die alle Leguane beinhaltet. Diese Familie ist wahr- 
scheinlich nicht monophyletisch. Die Iguanidae im Sinne von Frost & Etheridge (1989) umfassen nur 
die Großleguane, welche früher als Iguaninae bezeichnet wurden. 


* Chamaeleonidae, Corytophanidae, Crotaphytidae, Hoploceridae, Iguanidae, Opluridae, Poly- 
chrıdae, Phrynosomatidae, Tropiduridae. 


Ziele der Arbeit 


Im ersten Teil der vorliegenden Arbeit wird die Ethmoidalregion zahlreicher Repräsen- 
tanten von monophyletischen Teilgruppen der Iguania erstmals vergleichend-anatomisch 
beschrieben. Hierbei erfolgt die Gliederung nicht nach systematischen Einheiten, sondern 
die unterschiedliche Ausgestaltung einzelner Strukturen bei den verschiedenen Taxa wird 
dargelegt. 

Im zweiten Teil soll der Grundplan der Regio ethmoidalis der Squamaten und ihrer Teil- 
gruppen erstellt werden. Die Analyse richtet sich dabei nach den Prinzipien der kon- 
sequent phylogenetischen Systematik (sensu Hennig 1950). Als Außengruppe erster 
Ordnung der Iguanıa stehen die Scleroglossa zur Verfügung. Außengruppe zweiter 
Ordnung ist Sphenodon. Unter Verwendung von Daten einzelner Taxa, die andere 
Autoren bearbeitet hatten, konnten 29 Gattungen der Iguania in die Analyse einbezogen 
werden. Einige Gattungen konnten nicht berücksichtigt werden, da embryonales oder 
juveniles Material nicht erhältlich war (z. B. Morunasaurus, Leiosaurus, Enyaloides, 
Leiolepis, Moloch). 


In einer abschließenden Stammbaumhypothese werden die Verwandtschaftsbeziehungen 
innerhalb der Iguanıa zusammenfassend diskutiert. Besonderer Wert wurde auch darauf 
gelegt, die Merkmale der Ethmoidialregion in einem evolutiven und funktionellen Zu- 
sammenhang zu sehen. 
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MATERIAL UND METHODE 


Die Grundlage der Untersuchung bilden 26 verschiedene Arten aus 8 der 9 neuen Fami- 
lien der Iguania, die von Frost & Etheridge (1989) als monophyletisch begründet wurden 
(s.u.). Die mit * markierten Taxa sind nicht in die Beschreibung einbezogen, da bereits 
Untersuchungen anderer Autoren vorliegen oder das Material nicht fiir eine histologische 
Bearbeitung geeignet war. 


Corytophanidae: Schnittserie von Corytophanes cristatus (Merrem, 1821) [11,0 mm KL], Aufhellungs- 
präparate von Corytophanes cristatus [11,1 mm KL] juv. (von privatem Züchter), Basiliscus basilis- 
cus (L., 1758) [11.9 mm KL] juv. (ZFMK 14280). Adulti: Basiliscus galeritus Dumeril, 1851 (ZST!) 


Crotaphytidae: Schnittserien von Crotaphytus collaris Say, 1823 [Embryo 10,0 mm KL] und Schliipf- 
ling mit 11,8 mm KL, Aufhellungspräparat eines Exemplars mit 13,3 mm KL, juv.(von privatem 
Züchter). Adulti: Crotaphytus collaris (von privatem Züchter) + Schädel (privat). 


Iguanidae: Aufhellungspraparat von Brachylophus fasciatus Wagler, 1830 [18,6 mm KL] alt. Embryo 
(ZFMK? 190??). Iguana iguana (L. 1758), juv. (ZST). 

Opluridae: Aufhellungspräparat von Oplurus quadrimaculatus Dumeril, 1851 [15,9 mm KL] juv. 
(ZFMK 14503). 


Phrynosomatidae: Aufhellungspräparate von Petrosaurus thalassinus (Cope, 1863) [12,9 mm KL], juv. 
(ZGF); Phrynosoma platyrhinos * Girard, 1852 [12,2 mm KL] juv. (ZFMK 13847) und Sceloporus 
variabilis * Wiegmann 1834 [8,5 mm KL] juv. (ZFMK 26776); sowie Phrynosoma douglassi (Bell, 
1828) juv. (von privatem Ziichter). 


Polychridae: Schnittserien von Anolis lineatopus Gray, 1840 [6.5 mm KL] Embryo (ZIT°). Anolis m. 
marmoratus Dumeril & Bibron, 1837 [4,0; 4,2; 5,1: 7,2; 7,6; 8,0; 82 mm KL]. Aufhellungspräparate 
von Polychrus acutirostris Spix, 1825 [11,7 mm KL] juv. (ZFMK 40998) und Chamaeleolis barbatus 
Garrido, 1982 [15,5 mm KL] juv. (von privatem Ziichter). Adulti: Anolis equestris Merrem, 1820 
(WS*) + Skelet, A. lineatopus (Uni Bochum), + Skelet. 


Tropiduridae: Schnittserie von Phymaturus palluma (Molina, 1782) [9,6 mm KL], Aufhellungsprä- 
parate von der selben Art mit 10,0 mm KL, Embryo (ZFMK); sowie Schlüpflinge von Liolaemus 
gravenhorstii (Gray, 1845) [9,4 mm KL] (ZFMK 36737); Stenocercus varius Boulenger, 1885 
[8.7 mm KL] (ZFMK 21326); Tropidurus melanopleurus Boulenger, 1902 mit 9,8 mm (ZFMK 
47868) 10,9 mm und 13,9 mm KL (von privatem Züchter) und einem adulten Leiocephalus per- 
sonatus Cope, 1863 [21,0 mm KL] (WS). Skelet von Leiocephalus schreibersi (Gravenhorst 1837) 
[ZGF°]; Schädel von Liolaemus tenuis (Dumeril & Bibron, 1837) (von privatem Züchter). 


Agamidae: Schnittserien von Physignathus cocincinus Cuvier, 1829 [12,0 mm KL] Embryo (ZGF) und 
Pogona (Amphibolurus) vitticeps (Ahl, 1926) [16,0 mm KL] Embryo (ZGF); Aufhellungspra- 
parate von Agama agama * (L., 1758) [10,0 mm KL] juv. (Togo, leg. F.-Th. Krell, Privatbesitz); 
Lyriocephalus scutatus * L., 1758 [11,2 mm KL] juv. (ZFMK 22271); Phrynocephalus olivieri * 
Dumeril & Bibron, 1837 [6,8 mm KL] juv. (ZFMK 26324): Ph. interscapularis * Lichtenstein, 1856 
[7.5 mm KL] juv. (ZFMK 51091), Physignathus cocincinus Cuvier, 1829 [11,8 mm KL] Embryo. 
(ZGF.): Trapelus mutabilis * (Merrem, 1820) [12,1 mm KL] juv. (ZFMK 32476). Adulti: Broncho- 
cela (Calotes) cristatella (Kuhl, 1820), Calotes versicolor (Daudin, 1802) |ZST]; Gonocephalus 


Zoologische Schausammlung Tübingen (ZST) 

2 Zoologisches Forschungsinstitut und Museum Alexander Koenig, Bonn (ZFMK) 
> Zoologisches Institut Tübingen (ZIT) 

* Zoologisch-Botanischer Garten Wilhelma Stuttgart (WS) 


> Zoologischer Garten Frankfurt/Main (ZGF) 
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grandis, (Gray, 1845) (ZST); Pogona (Amphibolurus) vitticeps, (ZGF) Skelet; Physignathus 
cocincinus, Skelet (ZST); Physignathus lesueuri, (Gray, 1831) [ZST]; Stellio stellio (L., 1758) 
(von privatem Ziichter). 

Chamaeleonidae: Aufhellungspräparat von Chamaeleo calyptratus * Dumeril & Dumeril, 1851 
[8.5 mm KL] juv. (von privatem Züchter). Adulti: Chamaeleo hoenelli Steindachner, 1891; 
Ch. jacksoni Boulenger, 1896 (ZST). 

Uromastycidae: Aufhellungspräparat von Uromastyx acanthinurus Bell, 1825 [17,0 mm KL] juv. 
(ZFMK 2712). Schädel von Uromastyx acanthinurus (privat), Adultus von U. hardwickii (Gray, 
1827) [ZST]. 

Scleroglossa: 

Gekkonidae: Eublepharus macularius Bluth, 1854 (ZGF); Phelsuma madagascariensis, (Gray, 1831) 
[12,0 mm KL] Schnittserie (ZIT); Hemidactylus brookii angulatus Hallowell, 1854 (Togo, leg. 
F.-Th. Krell, Privatbesitz). 

Lacertidae: Lacerta agilis L., 1758, Embryo, Schnittserie (ZIT); L. lepida Daudin, 1802, Schnittserie 
(ZIT); L. agilis (adult) Skelet (privat). 

Scincidae: Mabuya peroteti Dumeril & Bibron, 1839, adult (Togo, leg. F.-Th. Krell, Privatbesitz); 
Tiliqua gerrardii (Gray,1845), juv. (von privatem Ziichter). 

Varanidae: Varanus acanthurus Boulenger, 1885, juv. (ZGF). 

Boidae: Boa constrictor L., 1758, Schnittserie (ZIT). 


Die für die Schnittserien verwendeten Embryonen wurden dekapitiert, mit 6 % Salpeter- 
säure bzw. EDTA (Ethylendinitrilotetraessigsäure) entkalkt, in Paraffin eingebettet, 
transversal geschnitten und mit Azan nach Heidenhain gefärbt. Die Schnittdicke beträgt 
bei Anolis marmoratus 8 um, bei den übrigen Arten 10 um. Vom jüngeren Stadium von 
Crotaphytus und von Phymaturus wurden nach der Plattenrekonstruktionsmethode 
Teilmodelle der Nasenkapsel in 100-facher Vergrößerung angefertigt. Modelle des gesam- 
ten Cranium wurden von Anolis lineatopus (6,5 mm KL) und A. marmoratus (5,1 mm KL) 
in 100- bzw. 75-facher Vergrößerung hergestellt. Dazu wurden die Schnitte mit Hilfe eines 
Mikroskop-Zeichenspiegels auf 2 mm dicke Styroporplatten projeziert und die Knorpel- 
und Knochengrenzen mit verschiedenen Farben nachgezeichnet, sodann die Umrisse mit 
einem Skalpell nachgeschnitten und verleimt. 


Die zeichnerische Darstellung der knorpeligen Nasenkapseln wurde an Hand der Platten- 
rekonstruktionen oder nach Photographien von Aufhellungspräparaten angefertigt. 
Daneben wurden zahlreiche adulte Exemplare durch Sektion untersucht. 


Die Nasenkapseln (Nk), Chondrocranien (Cr), oder Nasensäcke (Ns) folgender Arten in- 
nerhalb der Iguanıa wurden bisher bearbeitet: 


Crotaphytidae: Crotaphytus collaris (Ns, Stebbins 1948). 


Iguanidae: Ctenosaura pectinata (Cr adult, Oelrich 1956, Ns, Lemire 1985), Cyclura spec. (Ns, Matthes 
1934); Dipsosaura dorsalis, Sauromalus obesus (Ns, Stebbins 1948, Ns, Lemire 1985); /guana 
iguana (Nk, Ns, Malan 1946, Nk, Pratt 1948, Nk, Ns, Slaby 1982b, Ns, Lemire 1985). 


Opluridae: Chalarodon madagascariensis (Ns, Gabe & Saint Girons 1976). 


Phrynosomatidae: Callisaurus draconoides, (Ns, Stebbins 1948), Cophosaurus texanus, Holbrookia 
maculata, (Ns, Lemire 1985); Phrynosoma douglassi (Nk, Ns, Malan 1946, Ns, Stebbins 1948) 
Phr. mcalli (Ns, Gabe & Saint Girons 1976), Phr. cornutum, Phr. modestum (Ns, Lemire 1985), 
Sceloporus poisetti, S. magister, (Ns, Lemire 1985); S$. undulatus (Ns, Nk, Malan 1946, Ns, Lemire 
1985), Uma exsul (Ns, Lemire 1985); U. graciosa, U. inornata, (Ns, Gabe & Saint Girons 1976): 
U. notata (Ns. Stebbins 1948); Uta stansburiana (Ns, Nk, Malan 1946; Ns, Stebbins 1943, 1948). 
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Polychridae: Anolis sagrae (Nk, Ns, Malan 1946) A. cristatellus, A. palchellus, A. evermanni, A. stratu- 
lus (Ns, Gabe & Saint Girons 1976), A. carolinensis (Cr adult, Stimie 1966), Anolis spec. (Ns, 
Stebbins 1948), Leiosaurus belli? (Nk, Ns, Born 1879). 


Tropiduridae: Liolaemus pictus (Ns, Nk, Born 1979), Plica umbra (Ns, Lemire 1985), Tropidurus spec. 
(Nk, Solger 1876). 


Agamidae: Agama agama (Nk, Ns, Malan 1946; Slaby 1981; Ns, Lemire 1985), A. bibroni, (Ns, Lemire 
1985); A. hispida (Cr, Barry 1953), Bronchocela (Calotes) jubata (Nk. Ns. Slaby 1982c), Calotes 
versicolor (Ns, Eckart 1922, Nk, Pratt 1948, Cr, Ramaswami 1946), Ctenophorus (Amphibolurus) 
reticularis, (Ns Gabe & Saint Girons 1976); C. ornatus (Ns, Lemire 1985); Cophotis ceylanica, 
Ceratophora stodarti, Otocryptis biviitata (Ns, Eckart 1922), Diporiphora australis (Gabe & Saint 


Girons 1976), Draco volans (Ns, Nk, Born 1879), Lophognathus (Physignathus) longirostris 
(Nk, Pratt 1948, Ns, Gabe & Saint Girons 1976), Pogona (Amphibolurus) barbata (Ns, Nk, Born 
1879, Nk, Pratt 1948), Stellio atricollis (Nk, Pratt 1948), S. stellio (Cr, Eyal Giladi 1964), Trapelus 
mutabilis, T. tournevillei (Ns, Lemire 1985), T. pallidus (Cr, Kamal & Zada 1973). 

Chamaeleonidae: Chamaeleo spec. (Nk, Pratt 1948, Nk, Ns, Slaby 1984), Ch. chamaeleon (Ns, Haas 
1937), Bradypodion (Microsaura) pumilum (Nk, Ns, Malan 1946, Cr, Visser 1972), Bra. ventralis 
(Cr, Engelbrecht 1951), Broockesia spectrum (Ns, Gabe & Saint Girons 1976), Rhampholeon 
platyceps (Cr, Frank 1954). 

Uromastycidae: Leiolepis belliana (Ns, Gabe & Saint Girons 1976), Uromastyx acanthinurus (Ns, 
Lemire et al. 1970, 1985). 


VERGLEICHENDE UND FUNKTIONELLE ANATOMIE 
DER ETHMOIDALREGION 


Nomenklatur 


Die Unterteilung der Leguane und Agamen in mehrere monophyletische Einheiten 
(Familien, Unterfamilien) hat sich in den letzten 10 Jahren in der Fachwelt mehr und mehr 
durchgesetzt. Es besteht jedoch noch keine einheitliche Nomenklatur. In der vorliegenden 
Arbeit wird die taxonomische Untergliederung der Iguania bis zum Familienniveau, wie 
sie von Moody (1980) und Frost & Etheridge (1989) vorgeschlagen wurde, verwendet. 


In seiner umfangreichen phylogenetischen Analyse der Agamen unterteilte Moody (1980) 
die alten „Agamidae“ in 2 Familien, die Uromastycidae und die Agamidae (= Agaminae 
sensu Frost & Etheridge 1989). Letztere untergliederte er in 5 wahrscheinlich monophyle- 
tische Unterfamilien. Die neueste taxonomische Gliederung der Iguania erfolgte durch 
Frost & Etheridge (1989). Die schon seit langerer Zeit beschriebenen Unterfamilien der 
„Iguanidae“ wurden von diesen Autoren durch autapomorphe Merkmale charakterisiert 
und zu 8 monophyletischen Familien erhoben. Die Chamaeleonen und Agamen wurden 
dagegen zur Familie der Chamaeleonidae zusammengefaßt. Diese neue taxonomische 
Gliederung ist auf begründete Kritik gestoßen (Böhme 1990, Lazell 1992) und wurde von 
einigen Autoren nicht akzeptiert (z. B. Norell & de Queiroz 1991). 


Die von Frost & Etheridge (1989) vorgenommene neue taxonomische Gliederung der 
Iguania in 9 Familien ist in meiner Arbeit jedoch nur zum Teil übernommen worden. Die 
neue Familie der Chamaeleonidae (,,Agamidae“ + Chamaeleonidae) wird nicht ver- 
wendet, da diese Bezeichnung überhaupt nicht von den Chamaeleonidae im herkömm- 
lichen Sinne unterscheidet. Außerdem sind die Chamaeleonidae s.str. die am besten 
begründete Teilgruppe der Iguania (Estes et al. 1988). Es wird statt dessen der von Cope 
(1864) eingeführte Name Acrodonta verwendet. Die monophyletischen Teilgruppen der 
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Acrodonta werden nach der Nomenklatur von Moody (1980) als Agamidae, Chamaeleo- 
nidae und Uromastycidae bezeichnet. Für die polyphyletischen Gattungen „Agama“ und 
„Amphibolurus“ wurden die neuen Synonyme, wie sie von Joger (1991), Cogger (1992) 
und Leviton et al. (1992) verwendet wurden, berücksichtigt. 


Die meisten Termini des Squamatencranium wurden von E. Gaupp (1900) und De Beer 
(1937) eingeführt. Diese Nomenklatur wird auch in neueren Arbeiten verwendet. (z. B. 
Bellairs & Kamal 1981). Im wesentlichen benutze ich diese Nomenklatur. Wo ich davon 
abweiche, ist dies vermerkt. 


Liste der Bezeichnungen und ihrer Synonyme der Regio ethmoidalis der Squamata 


Die folgende Liste ist sicher nicht vollständig; auch war es häufig nicht möglich, den Erst- 
autor herauszufinden. Zahlreiche Begriffe wurden erstmals von Gaupp (1900) ver- 
wendet. Die fett gedruckten Bezeichnungen wurden neu eingeführt, wenn es sich um 
wichtige Strukturen handelt, die bisher nicht beschrieben wurden. Einige Termini wurden 
latinisiert, da es dafür bisher nur englische oder deutsche Namen gab. An erster Stelle 
stehen die gebräuchlichen und in dieser Arbeit verwendeten Termini, sie wurden jedoch 
in Klammern gesetzt, wenn sie selten in der Literatur Verwendung finden. 

Vestibulum nasi: Atrium, Vorhöhle, äußere Nasenhöhle, anterior chamber + anterior nasal tube 
(Oelrich 1956). 

Apertura nasalis externa: Fenestra exonarina (Jarvik 1942, Oelrich 1956); fenestra endonarina (Jarvik 
1942, Oelrich 1956) ist die Öffnung in der knorpeligen Nasenkapsel; äußere Nasenöffnung, exter- 
nal naris. 

Cavum nasi proprium: eigentliche Nasenhohle, olfactory chamber, posterior nasal chamber, principal 
cavity, epitelial tube. 

Cavum antorbitale: imaginärer Raum hinter der inneren Choane, antorbital chamber. 

Concha nasalis: Pseudoconcha, Turbinale, Muschel, Muschelwulst. 

Cavum conchale: Raum innerhalb der Concha, conchal space. 

[Muschelzone] (Beecker 1903): Pars olfactoria des Cavum nasi, gegliedert in: 

a [-Stammteil]: Ductus olfactorius, medial der Concha 
b - Recessus lateralis: Cavum extraconchale, Sakter (Beecker 1903), dorsal oder dorsolateral 
der Concha gelegen 

Choanengang (Fuchs 1908): Ductus choanalis, Ductus respiratorius (v. Mihalcovics 1899), choanal 
tube, choanal passage, ventraler Teil des Cavum nasi mit respiratorischem Epithel, in horizontalen 
und absteigenden Schenkel gegliedert. 

[laterale Seitentasche] (Beecker 1903): Recessus lateralis ductus choanalis, lateraler Recessus des 
Choanenganges. 

[Aulax] (Beecker 1903): Recessus intraconchale, subconchal recess, medialer Recessus des Choanen- 
ganges, ventral oder ventromedial der Concha. 

Absteigender Choanengang: Ductus choanalis descendens, Verbindung zwischen horizontalem 
Choanengang und Mundhohle. 

Ductus nasopharyngeus: caudale Fortsetzung des absteigenden Choanenganges, ventral durch Haut- 
falten, Bindegewebe, knorpelig oder knöchern verschlossen. 

innere Choane (Born 1879): Apertura choanalis interna, Öffnung zwischen horizontalem und ab- 
steigendem Choanengang, primitive Choane (Haller 1922), Fenestra endochoanalis (Jarvik 1942, 
Oelrich 1956) ist knorpelig begrenzt. 

äußere Choane (Born 1879): Apertura choanalis externa, Öffnung des Choanenganges oder Ductus 


nasopharyngeus in die Mundhöhle, Choanenspalt, innere Nasenöffnung, Fenestra exochoanalis 
(Jarvik 1942, Oelrich 1956) ist knöchern begrenzt. 
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Choanenrinne: Canalis choanalis, Fissura palatina lateralis (v. Mihalcovics 1899), choanal groove, 
Rinne im Munddach von der äußeren Choane zum Ductus vomeronasalis, dorsal durch Binde- 
gewebe vom Nasensack getrennt. 

Winkeltasche (Beecker 1903): Recessus lateralis canalis choanalis, lateraler Recessus der Choanen- 
rinne, lateral choanal fissure. 


Crista lateralis septi nasi: Crista septi (Gaupp 1900), laterale Leiste, lateral ridge (Malan 1946). 


Processus rostralis plani antorbitalis: rostraler Fortsatz am Planum antorbitale, posterior rudiment of 
the lateral paraseptal (Malan 1946). 


Lamina transversalis anterior (De Beer 1937): Teil der Capsula organi vomeronasalis, ventraler Teil 
der Zona anularis (Gaupp 1900). 


Commissura sphenethmoidalis: Cartilago sphenethmoidalis (Gaupp 1900), Commissura orbitonasalis. 
Planum antorbitale: Lamina orbitonasalis (De Beer 1937). 
Foramen epiphaniale (De Beer 1937): Foramen pro N. lateralis nasi (Gaupp 1900). 


Ramus ethmoidalis medialis (bzw. lateralis): R. medialis (bzw. lateralis) nasi (Gaupp 1900), Ast des 
N. ophthalmicus (V1). 

ventrale Schuppe des Septomaxillare: lower horizontal squame of septomaxillary (Malan 1946), septal 
process of septomaxillary (Oelrich 1956). 


dorsale Schuppe des Septomaxillare: upper horizontal squame (Malan 1946), posterior process 
(Oelrich 1956). 


Nasenkapsel 


Die Nasenkapsel der Squamaten läßt sich in verschiedene topographische Bereiche 
gliedern. Zunächst teilt das Septum nasi die Nasenkapsel in ihre beiden Hälften. Das 
Septum nasi ist dorsal mit dem Tectum nasi verbunden, welches in die Cupula nasi 
anterior und die Cartilago parietotectalis untergliedert wird (De Beer 1937). Die Cartilago 
parietotectalis ist lateral mit der Cartilago paranasalis verbunden. Das Solum nasi schließt 
die knorpelige Nasenkapsel ventral ab. Das Solum nasi besteht bei allen Squamaten nur 
aus einzelnen Spangen. Es kann durch 3 Knorpelstrukturen aufgebaut werden: durch die 
Lamina transversalis anterior [diese entspricht dem ventralen Teil der Zona anularis von 
Gaupp (1900)], durch die Cartilago paraseptalis und durch die Cartilago ectochoanalis. 
Das Planum antorbitale schlieBt die Nasenkapsel caudal ab. 


Im folgenden wird die Regio ethmoidalis von Crotaphytus collaris ausführlich beschrie- 
ben. Die Auswahl dieser Art als Grundlage der Beschreibung geschah zufällig. Sie soll 
auch keineswegs als ein ,phylogenetisches Bezugstaxon* dienen. Für die anderen unter- 
suchten Arten werden nur nennenswerte Unterschiede zu Crotaphytus angegeben. Die 
meisten behandelten Arten sind durch mehrere Abbildungen dargestellt. 


Septum nasi 


Das Septum nası des Embryo und Schlüpflings von Crotaphytus collaris ist eine vertikal 
stehende Knorpelplatte, die von rostral nach caudal ansteigt. Der Unterrand ist nur 
schwach gebogen, somit rostral leicht abfallend. Caudal, im hinteren Drittel des Septum 
nasi, befindet sich eine große, trapezförmige, nur bindegewebig verschlossene Fenestra 
septi nasi (Abb.3); dadurch ist in diesem Bereiche der ventrale knorpelige Teil des Septum 
nasi stabförmig (Abb.36, 37). Die Fenestra septi nasi geht caudodorsal in das ungeteilte 
Foramen olfactorium über (Abb.37). Das Septum nasi ist dorsal in seiner gesamten Länge 
mit der Cartilago parietotectalis verbunden. Rostral läuft das Septum nasi in einen kurzen 
Processus praenasalis aus (Abb.2, 3). Letzterer wird ventral von den beiden Processus ma- 
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xillares des Praemaxillare umfaßt. Caudal des Processus praenasalis geht am ventralen 
Rand des Septum nasi die Lamina transversalis anterior nach lateral 
ab (Abb.2, 3). Im Bereiche des Jacobsonschen Organs ist in mittlerer Höhe am Septum 
nasi eine Knorpelleiste ausgebildet, der das Septomaxillare dorsal anliegt (Abb.32). Diese 
Leiste nenne ich Crista lateralis septi nasi. 


Der Unterrand des Septum nasi des Exemplars von Phymaturus palluma ist im Gegen- 
satz zu den meisten übrigen untersuchten Iguania viel stärker konkav gekrümmt und der 
Processus praenasalis zeigt nach ventral. Vergleiche mit Adulti der selben Art und mit 
anderen Taxa lassen darauf schließen, daß eine Streckung in dieser Region stattfindet und 
es sich daher um ein altersbedingtes Phänomen handelt (vgl. Calotes, Ramaswami 1946). 
Bei allen nicht-acrodonten Iguania ist der Processus praenasalis kurz und nach rostral 
gerichtet (Abb.1 bis 6). Er fehlt allen untersuchten Acrodonta (Abb.16, 18). 


Eine große Fenestra septi nasi, die etwa die Hälfte der Gesamtlänge des Septum nasi ein- 
nimmt, findet man bei Phymaturus, Liolaemus, Stenocercus, Leiocephalus, Tropidurus, 
Brachylophus, Chamaeleolis und Uromastyx. Uber dieser befinden sich bei Tropidurus 
zusätzlich zwei kleinere Durchbrechungen. Die Fenestra septi nasi wird bei Stenocercus 
und dem jiingeren Embryo von Phymaturus durch einen diinnen Knorpelstab, der von 
der Cartilago parietotectalis zum Planum antorbitale zieht, vom Foramen olfactorium 
getrennt; daher ist das Foramen olfactorium einseitig knorpelig umgrenzt (Abb.4). Diese 
Knorpelverbindung fehlt dem 10,0 mm Embryo von Phymaturus. Es ist anzunehmen, daB 
das For. olfactorium in älteren Stadien wie bei den oben angeführten Formen ungeteilt ist. 
Die Fenestra septi nasi von Oplurus, Corytophanes, Basiliscus, Petrosaurus, Polychrus und 
Pogona ist dagegen horizontal spaltförmig und liegt im ventralen und hinteren Teil des 
Septum nasi. Sie reicht rostral bis etwa in Höhe des Caudalendes des Septomaxillare. Ano- 
lis und Physignathus fehlt die Fenestra septi nasi in allen untersuchten Entwicklungssta- 
dien. Im Bereiche des Foramen olfactorium ist bei allen untersuchten Arten eine dorsale 
Incisur im Septum nasi ausgebildet. In diesem Einschnitt liegen die ventralen Teile der 
Bulbi olfactorii. 


Die membranverschlossene Fenestra septi nasi der Iguania könnte im Laufe der Onto- 
genese an weniger mechanisch belasteten Stellen entstanden sein, nachdem eine hin- 
reichende Stabilität durch die Deckknochen erreicht wurde. In frühen Ontogenesestadien 
ist keine Fenestra septi nasi ausgebildet. Im Hinblick auf die Unbeweglichkeit des Septum 
nasi dient die Fenestra wohl einer Materialersparnis und ist nicht Teil einer Biegezone 
innerhalb der Nasenkapsel, wie dies z. B. bei Vögeln der Fall ist (Weber 1990, Hallermann 
1992). Die dorsale Incisur im Bereich des Foramen olfactorium einiger Squamaten könnte 
dagegen im Zusammenhang mit dem Platzbedarf des Bulbus olfactorius stehen. 


Die bei Crotaphytus vorhandene Crista lateralis septi nasi im Bereiche des Jacobsonschen 
Organs findet man bei allen untersuchten Iguania. Diese Leiste ist bei Polychrus und 
Chamaeleolis ziemlich breit, bei Phymaturus und Physignathus zu einer schmalen Platte 
erweitert, die das Jacobsonsche Organ teilweise bedeckt (Abb.17, 22, 38, 45, 49). Es 
handelt sich hierbei wahrscheinlich um den Rest des Dachknorpels (,roofing cartilage‘ 
sensu Malan 1946). Dorsal liegt dieser Knorpelplatte das Septomaxillare auf, caudal 
verschmälert sie sich zu einer Leiste. Sie zieht bei Phymaturus nach dorsal und verschmilzt 
mit der ventralen Seite der Cupula nasi anterior (Abb.38). Eine nahezu vollständige 
knorpelige Bedeckung des Jacobsonschen Organs findet man bei Sceloporus und Phry- 
nosoma (vgl. Malan 1946). Bei Phrynosoma schließt sich erst caudal des Jacobsonschen 
Organs das Septomaxillare an, während bei Sceloporus der Dachknorpel perforiert ist und 
vom Septomaxillare bedeckt wird (Malan 1946). 
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Das Septum nasi von Corytophanes cristatus ist vorne sehr flach und breit (Abb.40, 41). 
Sein Unterrand ist konkav gebogen. Diese Wölbung des Gaumens wird von der volumi- 
nösen Zunge ajısgefüllt. Das Septum nasi wird caudal höher und schmaler. Hinter dem 
Processus praenasalıs geht in gleicher Schnittebene sowohl die Cupula nasi anterior als 
auch die Lamina transversalis anterior nach lateral ab (Abb.40). Im hinteren Abschnitt 
des Jacobsonschen Organs besitzt das Septum nası:an seinem ventralen Rand eine laterale 
Leiste, die wahrscheinlich die mit dem Septum verschmolzene Cartilago paraseptalis 
darstellt. Diese verläuft caudal des Jacobsonschen Organs getrennt vom Septum nasi 
(Abb.41). 


Das Septum nasi von Uromastyx weist gegenüber anderen Iguania einige Besonderheiten 
auf. Wie auch aus den Abbildungen von Lemire et al. (1970) ersichtlich ist, wird die im 
hinteren Bereich der Nasenkapsel befindliche Fenestra septi nasi in der Lateralansicht 
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dadurch verdeckt, daß die Cartilago paraseptalis mit dem mittleren Teil des Septum nasi 
verbunden ist. So erscheint dieses im Querschnitt gegabelt, wobei der ventrale, stab- 
förmige Teil des Septum nasi unterhalb der Fenestra septi nasi und zwischen diesen 
beiden herabhängenden Knorpelplatten liegt (s. Textfig. 1). 


Tectum nasi 


Das Dach der Nasenkapsel der Squamaten wird in einen vorderen Abschnitt, die Cupula 
nasi anterior und einen hinteren Abschnitt, die Cartilago parietotectalis untergliedert 
(Bellairs & Kamal 1981). Eine getrennte Anlage der beiden Strukturen ist in den be- 
arbeiteten Formen und Stadien nicht zu beobachten. 


Die Cupula nasi anterior von Crotaphytus ist eine nach lateral und ventral offene Knorpel- 
schale, die die äußere Nasenöffnung und das Vestibulum nasi umgibt (Abb.1, 3). Der in 
einen Fortsatz auslaufende ventrale, äußere Rand der Cupula nasi wird als Processus 
alaris inferior bezeichnet (Abb.2). Der Processus alaris superior am dorsalen, äußeren 
Rand der Cupula nasi ist nur schwach ausgeprägt (Abb.1). Medial ist die Cupula mit dem 
dorsalen Rand des Septum nasi verbunden (Abb.32). Dort befindet sich das Foramen 
apicale, durch das der Ramus ethmoidalis medialis die Nasenkapsel verläßt (Abb.1). Ein 
kleiner Absatz in der Außenfläche der Nasenkapsel markiert die Grenze zwischen Cupula 
nası und Cartilago parietotectalis. An der Innenseite dieses Absatzes befindet sich eine 
transversal ziehende Leiste, der die dorsale Schuppe des Septomaxillare von ventral 
angelagert ist. Ich bezeichne diese Leiste als Crista septomaxillaris (Abb.1, 34). 


Die Cartilago parietotectalis von Crotaphytus ist eine breite, horizontale Knorpelplatte 
ohne Fenestrierung (Abb.1). An ihrem lateralen Rand ist sie nach ventral eingeschlagen. 
Sie unterlagert das Vestibulum nasi und grenzt hier an die Cartilago paranasalis. Sie ist 
mit dieser jedoch noch nicht verschmolzen, sondern durch die Fissura lateralis von dieser 
getrennt (Abb.33, 34, 35). Die Fissura lateralis ist im jüngeren Stadium (10,0 mm KL) 
mit Bindegewebe ausgefüllt und in älteren Stadien (11,8 mm, 13,0 mm KL) durch Ver- 
schmelzung der Knorpelelemente geschlossen. Die Cartilago parietotectalis umgibt 
caudolateral kuppelförmig den caudalen Abschnitt des Vestibulum nasi und geht an ihrem 
hinteren Rand ventral in die Cartilago paranasalis über (Abb.1). Caudal, an der Grenze 
zum Planum antorbitale, befinden sich mehrere Foramina in der Cartilago parietotectalis 
(Abb.1, 37). Es ist sinnvoll, diese ebenfalls als Foramina olfactoria zu bezeichnen, da 
die Fila olfactoria nicht durch ein einheitliches Foramen in die Nasenkapsel eintreten, 
sondern die lateralen Anteile des Nerven durch zahlreiche Knorpellaminae getrennt 
werden. Dadurch entstehen mehrere Durchbrechungen in der Nasenkapsel. 


Die Form der Cupula nasi anterior variiert innerhalb der Iguania nicht wesentlich. Es 
sollen im folgenden einige Besonderheiten, die nur bei wenigen Gattungen auftreten, 
dargelegt werden. Die Cupula nasi anterior von Anolis ist in frühen Entwicklungsstadien 
(5,2 mm KL) noch flach; ihr fehlen die Processus alares superior und inferior (Abb.24, 25). 
Die Cupula nimmt erst in der weiteren Entwicklung eine kuppelförmige Gestalt an. An 
ihrem dorsalen und ventralen Rand entstehen wenig prominente Processus alares superior 
und inferior. Die Cupula nasi anterior von Chamaeleolis läuft rostral in eine breite, flache 
Knorpelplatte aus, die dorsal des Praemaxillare liegt (Abb.23). Ich bezeichne sie als 
Processus rostralis cupulae nasi. Dieser ist in seinem rostralen Abschnitt perforiert und 
besitzt einen kurzen medialen Fortsatz (Abb.23). Eine Funktion läßt sich diesem ausge- 
prägten Fortsatz nicht zuschreiben. 
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Ein schmalerer, ähnlich liegender rostraler Fortsatz ist auch bei einem Schlüpfling von 
Lyriocephalus zu finden. Dieser Fortsatz scheint bei diesem Exemplar auf beiden Körper- 
seiten verknöchert zu sein. Nur auf der rechten Seite sind weitere Teile der Cupula nasi 
verknöchert. Diese bisher einmaligen Befunde einer Verknöcherung der Nasenkapsel 
lassen sich jedoch nicht interpretieren, da nur ein einziges Exemplar zur Verfügung stand 
und keine Schnittserie vorhanden ist. Nach Struktur und Färbung am Transparentpräparat 
handelt es sich nicht um verkalkten Knorpel. 


Ramaswami (1946) stellt in den Abbildungen der Nasenkapsel von Calotes versicolor 
einen rostralen Fortsatz der Cupula nası anterior dar, der sich in derselben Lage wie der- 
jenige von Lyriocephalus befindet. Er bezeichnet diesen jedoch als Processus alaris 
inferior und den ‚echten‘ Processus alaris inferior als Processus alaris superior. 


Im Vergleich zu anderen Iguania sind die Cupulae nasi anteriores von Corytophanes, 
Phrynosoma, Phrynocephalus und Physignathus groß und z.T. nach laterorostral diver- 
gierend (Abb.20, 31). Caudal der äußeren Nasenöffnung ist bei Physignathus am unteren 
Rand der Cupula nası ein rundes, membranös verschlossenes Foramen zu finden, durch 
das keine Nerven oder Gefäße ziehen (Abb.27). 


Ein großer Teil der Oberfläche der Cupula nasi anterior wird bei allen untersuchten 
Agamen von einem umfangreichen, äußeren, glatten Nasenmuskel (M. nasalis exterus) 
als Ursprungsfläche genutzt. Dieser Muskel zieht von der Cupula nasi anterior, dem 
Processus alaris superior und inferior und dem Gewebe, das die äußere Nasenöffnung 
umgibt, schräg nach caudoventral zum Periost des Maxillare und der ihm aufliegenden 
Haut (Abb.26). Bei Pogona ist dieser Nasenmuskel recht groß und nimmt zusätzlich als 
Ansatzfläche laterale Teile des Nasale in Anspruch. Durch Kontraktion des äußeren 
Nasenmuskels werden die Haut-und Knorpelstrukturen, die die äußere Nasenöffnung um- 
geben nach caudal und ventral verschoben, wodurch der Durchmesser der Nasenöffnung 
verkleinert wird. Zusätzlich verlaufen radıär angeordnete, glatte Muskelfasern (M. radialis 
internus) von der Innenseite der Cupula und von der äußeren Haut, die die Nasenöffnung 
umgibt, zum äußeren Epithel des Vestibulum nasi (Abb.53, 54). Eine Kontraktion dieser 
Fasern bewirkt eine Erweiterung der Nasenöffnung. 


Der Processus alaris superior ist als wenig prominenter Fortsatz bei Phymaturus, 
Liolaemus, Stenocercus, Oplurus, Basiliscus, Chamaeleolis und Anolis ausgebildet 
(Abb.1, 3, 4, 28). Markanter ist dieser Fortsatz dagegen bei Leiocephalus, Petrosaurus, 
Corytophanes, Physignathus und Pogona (Abb.10, 20, 27, 30). Der Processus alaris 
superior fehlt Tropidurus, Brachylophus und Basiliscus in den untersuchten Stadien. 
Der Processus alaris inferior ist bei Tropidurus, Leiocephalus, Petrosaurus, Chamaeleolis, 
Physignathus, Pogona und Uromastyx lang, während er bei Phymaturus, Stenocercus, 
Liolaemus, Oplurus und Anolis nur schwach ausgeprägt ist (Abb.10, 19, 21, 22). Er 
fehlt Brachylophus und Corytophanes (Abb.15, 17). Zumindest beim Embryo von Brachy- 
lophus ist dies möglicherweise altersabhängig (vgl. Anolis). 


Wie bei Crotaphytus umgibt die sehr breite Cartilago parietotectalis die hintere Schleife 
des S-förmig gewundenen Vestibulum nasi auch bei Phymaturus, Oplurus, Liolaemus, 
Stenocercus und Uromastyx (Abb.1, 4 bis 9). Caudolateral wird die Cartilago paranasalis 
von der Cartilago parietotectalis bei Stenocercus und Phymaturus ausgedehnter überlagert 
als bei den zuvor beschriebenen Arten (Abb.4, 8). Daher ist der von oben sichtbare Teil 
der Cartilago paranasalis nur sehr schmal. 
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Das Tectum nasi von Brachylophus und Leiocephalus ist im vorderen Bereich wesent- 
lich schmaler als das der oben angeführten Arten, da das Vestibulum nasi nur schwach 
S-förmig gewunden ist. Es findet jedoch auch eine teilweise Unterlagerung des Vesti- 
bulum nasi durch die Cartilago parietotectalis hinter dem Septomaxillare statt (Abb.6). 
Diese Unterlagerung des Vestibulum nasi durch die Cartilago parietotectalis ist bei den 
verschiedenen Arten unterschiedlich ausgedehnt (vgl. Abb.4 bis 9). Demgegeniiber ist die 
Cartilago parietotectalis derjenigen Formen ohne S-förmig gewundenes Vestibulum nasi 
relativ schmal; eine Unterlagerung des Vestibulum findet nicht statt (Abb.10, 11, 21). 


Weitere Unterschiede betreffen hauptsächlich die Länge des Tectum nasi. Ein nur recht 
schmales und langes Tectum findet man bei Petrosaurus, Tropidurus und bei den unter- 
suchten Vertretern der Polychridae (Abb.10, 21). Diese Formen weichen jedoch im 
inneren Bau der Nase wesentlich voneinander ab (s.u.). Im Gegensatz dazu sind die 
Nasenkapseln von Corytophanes, Physignathus und Pogona auffallend kurz. Daraus ergibt 
sich eine im Vergleich zu anderen Iguania eher quadratische Form des Tectum nasi 
(Abb.20, 31). 


Die Crista septomaxillaris (s.o.) an der Innenseite des Tectum nasi findet man ebenso 
bei Oplurus und Phymaturus (Abb.3, 4). Bei Uromastyx sind zwei aufällige transversale 
Leisten an der Innenseite des Tectum nası ausgebildet. Die vordere befindet sich hinter 
der Apertura nasalis externa; ich bezeichne sie als Crista anterior tecti nasi (Abb.7, 18). 
Diese Leiste ist durch Bindegewebe ventral mit dem Boden des Vestibulum nasi ver- 
bunden. Dadurch entsteht eine Scheidewand hinter der vorderen Schleife des Vestibulum 
nasi. Die hintere Leiste (Crista posterior tecti nasi) liegt weiter medial direkt hinter dem 
Septomaxillare und vor der Einmündung des Vestibulum nasi in das Cavum nasi (Abb.7). 
Diese Leiste ist lateral mit dem Boden des Vestibulum nasi verbunden. Sie ersetzt 
funktionell die dorsale Schuppe des Septomaxillare anderer Squamaten. Mösglicher- 
weise ist diese Leiste der Crista septomaxillaris gleichzusetzen. Da die Homologie nicht 
gesichert ist, wurde sie mit einem anderen Namen versehen. 


Das Dach der Nasenkapsel wird in seinem mittleren Bereich bei Phymaturus, Leioce- 
phalus, beim jüngeren Embryo von Physignathus, bei Corytophanes und Basiliscus von 
einer bei letzerem ovalen, sonst runden Fenestra superior nasi durchbrochen (Abb.11, 
20, 31). Diese wird meist vollständig vom Nasale bedeckt. Bei dem zweiten untersuchten 
Physignathus-Embryo (12,0 mm KL, Schnittserie) sowie bei allen übrigen untersuchten 
Iguania fehlt die Fenestra superior nasi. 


Verschieden ausgedehnt ist die Verbindung des Lateralrandes der Cartilago parieto- 
tectalis mit der Lamina transversalis anterior (Zona anularis) bzw. mit der Cartilago 
paranasalis. Dabei findet häufig nur eine Anlagerung der Knorpelelemente und nicht eine 
Verschmelzung statt. Hierbei sind altersabhängige Unterschiede zu berücksichtigen. Als 
Fissura lateralis wird die Spalte zwischen Cartilago parietotectalis und Cartilago para- 
nasalis bezeichnet. Diese Spalte kann rostral mit der Apertura nasalis externa verbunden 
sein. In solchen Fällen ist dann keine Zona anularis ausgebildet. 


Die Fissura lateralis ist bei Perrosaurus, Anolis, Chamaeleolis und Polychrus ausgebildet, 
während sie bei Liolaemus, Oplurus, Tropidurus, Physignathus und Pogona teilweise 
verschlossen ist. An deren Stelle markiert eine tiefe Rinne die Grenze zwischen Cartilago 
parietotectalis und paranasalis (Abb.9, 10, 27, 28). Dabei ist der Verschluß dieser Spalte 
bei den älteren Tropidurus-Exemplaren ausgedehnter als bei den jüngeren. 


Am Caudalende der Rinne oder der Fissur ist in der Cartilago parietotectalis ein rundes 
Foramen ausgebildet, durch das der Ausführgang der Glandula nasalis lateralis in die 
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Nasenkapsel eintritt (Foramen ductus glandulae nasalis lateralis, Abb.12, 21). Dieses Loch 
markiert zugleich das Caudalende des Vestibulum nasi. Bei Petrosaurus, Anclis, Polychrus 
und Chamaeleolis ist die Fissura lateralis caudal zu einem Fenster erweitert, in dem 
die Glandula nasalis lateralis liegt (Abb.10). Dieses Fenster liegt bei Polychrus im 
hinteren Teil der Nasenkapsel, da das Vestibulum nasi langer als dasjenige von Anolis 
und Chamaeleolis ist. Bei letzteren befindet es sich etwa in der Mitte der Nasenkapsel. 
Eine absteigende Knorpelspange der Cartilago parietotectalis trennt die erweiterte 
Fissura lateralis von der großen, caudal davon liegenden Fenestra lateralis ab. 


Im Bereich der erweiterten Fissura lateralis ist bei Petrosaurus der Lateralrand der Carti- 
lago parietotectalis nach ventral zu einem horizontalen Zipfel eingeschlagen, dem der 
caudolaterale Rand des Septomaxillare aufliegt (Abb.12). Rostral davon ist der Außen- 
rand der Cartilago parietotectalis etwas verdickt und liegt der Cartilago paranasalis an. 
Caudal der Fissura lateralis besteht bei allen Iguania eine homokontinuierliche Ver- 
bindung der Cartilago parietotectalis mit der Cartilago paranasalis (z. B. Abb.10). 


Wieder verschlossen wurde die Fissura lateralis während der Ontogenese bei Phymaturus, 
Leiocephalus, Stenocercus, Brachylophus, und Uromastyx. Nicht ausgebildet ist sie bei 
Basiliscus und Corytophanes (Abb.4 bis 8, 11, 31). 


Das Foramen epiphaniale, der Austritt des Ramus ethmoidalis lateralis aus der Nasen- 
kapsel, ist nicht bei allen Formen einwandfrei zu erkennen, da die Nervenverläufe nur 
anhand von Schnittserien festzustellen sind (siehe dazu Abb.1, 5, 6, 9-11, 21, 31). 


Am Hinterrand der Nasenkapsel befinden sich, wie bei Crotaphytus auch bei Pogona, 
Physignathus, Oplurus, Liolaemus und Tropidurus, neben einem großen mehrere kleinere 
Foramina olfactoria in der Cartilago parietotectalis (Abb.1, 5, 9, 20, 21). Bei Corytophanes 
ist wenig rostral des groBen, paarigen Foramen olfactorium ein kleines, separates Fora- 
men für den Eintritt des Ramus ethmoidalis medialis in die Nasenkapsel zu finden 
(Abb.31). Das Foramen olfactorium von Corytophanes, Pogona, Anolis und Basiliscus ist 
paarig (Abb.8, 9, 11, 44). Die übrigen untersuchten Iguania besitzen ein nicht unterteiltes 
Foramen olfactorium (z. B. Abb.10, 37). Die zwei Paar Foramina olfactoria sind bei 
Brachylophus durch die kuppelförmige caudale Auswölbung der Cartilago parietotectalis 
in der Dorsalansicht verdeckt (Abb.6). 


Paries nasi 


Der Paries nasi der Squamaten ist als topographischer Begriff synonym mit der Cartilago 
paranasalis. Letztere ist rostral mit der Lamina transversalis anterior, caudal mit dem 
Planum antorbitale verbunden. Diese Kontaktstellen sind in friihen Ontogenesestadien 
durch nicht chondrifizierte Bereiche zu erkennen (Kamal & Abdeen 1972 bei Acanthodac- 
tylus; eigene Beobachtung bei Anolis). In der weiteren Ontogenese verschwinden diese 
Grenzen, weil die Knorpelelemente vollständig miteinander verschmelzen. Die caudo- 
mediale Verbindung zur Cartilago parietotectalis ist bereits in frühen Ontogenesestadien 
homokontinuierlich (Skinner 1973, bei Mabuya; eigene Beobachtung bei Anolis). Eine 
topographische Grenze bildet in älteren Stadien die Lage des Foramen epiphaniale, die 
Fissura lateralis und die Fenestra lateralis, sofern diese vorhanden sind. 


Die Cartilago paranasalis von Crotaphytus unterlagert rostral als breite, leicht gewölbte 
Knorpelplatte das Vestibulum nasi (Abb.34, 35). Ihrem medialen Rand liegt im vorderen 
Bereich die laterale Seite des Septomaxillare auf. Die Cartilago paranasalis ist in Höhe des 
Hinterendes des Jacobsonschen Organs mit der Lamina transversalis anterior verbunden 
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(Abb.2). Die genaue Verschmelzungsflache ist nicht festzustellen. Hinter der Einmiindung 
des Vestibulum nasi in das Cavum nasi tiberdacht die Cartilago paranasalis den Choanen- 
gang (Abb.36). Dieser Bereich ist zu einer Mulde eingesenkt, der die Glandula nasalis 
lateralis aufliegt (Abb.1, 36). Medial davon ist ein nach ventral gerichteter Knorpelwulst 
zu finden, der nach caudal verläuft (Abb.2). In Lage und Bildungsmodus entsprechen 
Einsenkung der Nasenkapsel und Wulst einer reduzierten Concha nasalis (Abb.3). Dieser 
Wulst grenzt das Cavum nasi von dem lateroventral davon liegenden absteigenden 
Choanengang ab (Abb.36). 


Der laterocaudale Rand der Cartilago paranasalis geht caudal in den lateromedial ab- 
geplatteten Processus maxillaris posterior über. Rostral davon ist eine lateral offene, 
flache Rinne zu finden, in der der Ductus nasolacrimalis verläuft (Abb.1, 36). Das 
Hinterende des Processus maxillaris posterior reicht nicht tiber dasjenige der Nasenkapsel 
hinaus. Der Processus maxillaris anterior ist nur sehr kurz (Abb.3). Caudomedial ist die 
Cartilago paranasalis mit dem Planum antorbitale verbunden (Abb.2). 


Die Cartilago paranasalis entsteht bei Anolis am caudolateralen Rand der Cartilago 
parietotectalis, wachst als schmaler Streifen nach ventral aus und ist in allen untersuchten 
Entwicklungsstadien mit dieser kontinuierlich verbunden. Die Cartilago paranasalis 
bedeckt bei Anolis und Chamaeleolis das Cavum nasi lateral und ist rostral recht schmal. 
Sie grenzt medial an die Fissura lateralis, caudal an die Fenestra lateralis (Abb.23). Die 
Fenestra lateralis ist bereits im vorknorpeligen Stadium von Anolis ausgebildet und daher 
offensichtlich nicht durch Resorption von Knorpel entstanden (Abb.24, 25). Sie ist auch 
beim untersuchten Schlüpfling von Chamaeleolis vorhanden, fehlt aber Polychrus und 
allen übrigen untersuchten Iguania. Caudolateral und unterhalb der Fenestra lateralis ist 
die Cartilago paranasalis trogförmig. In dieser Rinne zieht der Ductus nasolacrimalis nach 
rostral (Abb.52). : 


Die Form und Lage der Cartilago paranasalis ist abhängig von der Form des Vestibulum 
nasi und der Größe des Cavum nasi. Die Verhältnisse sind bei denjenigen Arten, bei 
denen das Vestibulum nası S-förmig gewunden und keine Concha nasalis mit Cavum 
conchale ausgebildet ist, sehr ähnlich denen bei Crotaphytus. So beschränkt sich der 
rostrale, von oben sichtbare Teil der Cartilago paranasalis bei Phymaturus, Liolaemus, 
Stenocercus und Oplurus auf einen schmalen Bereich lateral des Vestibulum nasi. Sie 
ist medial mit der Ventralkante der Cartilago parietotectalis verbunden und unterlagert 
das Vestibulum nasi teilweise (Abb.4, 5, 8, 9, 19, 22). Es ist bei den untersuchten Arten 
nicht immer eindeutig festzustellen, ob die Cartilago paranasalis oder die Cartilago 
parietotectalis das Vestibulum nasi unterlagert, da diese Strukturen miteinander ver- 
schmelzen und nicht überall eine Schnittserie oder unterschiedliche Entwicklungsstadien 
zur Verfügung standen, um die genauen Verbindungspunkte feststellen zu können. Bei 
Phymaturus und Iguana (nach Malan 1946) bildet die Cartilago paranasalis mit der dorsal 
liegenden Cartilago parietotectalis teilweise einen doppelten Boden für das Vestibulum 
nası (Abb.39). 


Im Gegensatz zu Formen, die ein S-förmig gewundenes Vestibulum nasi haben, ist 
bei Arten mit gestrecktem Vestibulum nasi (z. B. Petrosaurus, Tropidurus, Polychrus, 
Abb.10, 21) der rostrale Anteil der Cartilago paranasalis breiter und stärker gewölbt. Bei 
Corytophanes und Basiliscus ist die Nasenkapsel insgesamt recht kurz und die kuppel- 
förmige Cartilago paranasalis ist durch eine Rinne oder flache Mulde weniger deutlich von 
der Cartilago parietotectalis getrennt (Abb.11, 31). Am Ventralrand dieser Einsenkung 
befindet sich eine flache Leiste, die als reduzierte Concha nasalis anzusehen ist. Die 
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Glandula nasalis lateralis liegt dieser auf (Abb.42, 43). Rostral ist der AuBenrand der 
Cartilago paranasalis bei Basiliscus durch einen schmalen Knorpelstreifen mit der Lamina 
transversalis anterior verbunden, der lateral durch eine Fissur vom medial liegenden Teil 
der Cartilago paranasalis getrennt ist (Abb.11, 13). Petrosaurus, Anolis, und Chamaeleolis 
fehlen Reste einer Concha nasalis völlig. 


Insgesamt größer ist die Cartilago paranasalis bei Formen, bei denen eine Concha nasalis 
mit Cavum conchale ausgebildet ist (Brachylophus, Leiocephalus, Physignathus, Pogona). 
So umgibt die Cartilago paranasalis bei diesen Arten als transversal liegende Knorpel- 
schale den lateralen Recessus des Cavum nasi. Ihr Vorderrand ist zu einer tiefen Concha 
nasalis eingefaltet, die frei in das Cavum nasi hängt (Abb.6, 20). 


Das Cavum conchale wird von der Glandula nasalis lateralis ausgefüllt (Abb.55). Der 
laterale Rand der Cartilago paranasalis bildet eine ventral offene Rinne, in der der Ductus 
nasolacrimalis verläuft. Der Boden des Aditus conchae wird bei Brachylophus, Leioce- 
phalus und Uromastyx von der caudalen Fortsetzung derjenigen Knorpelplatte gebildet, 
die das Vestibulum nasi unterlagert (Abb.6, 7). Rostrolateral der Concha nasalis ist diese 
Knorpelplatte bei Brachylophus und Leiocephalus perforiert. Uromastyx besitzt eine sehr 
tiefe Concha. Hier ist der Boden des Aditus conchae an seinem lateralen Rand leicht nach 
dorsal gewölbt und steigt caudal sehr steil nach dorsal auf (Abb.7). 


Die Cartilago paranasalis bildet caudal eine schmale, transversale Kuppel, die ventral und 
caudal in das Planum antorbitale übergeht. Am mediocaudalen Rand dieser Kuppel, 
rostral des Abgangs der Commissura sphenethmoidalis, ist eine kleine Ausbuchtung zu 
finden (Abb.7). Die große Glandula nasalis lateralis füllt diese tiefe Mulde vollständig aus 
(vgl. Lemire et al. 1970, Textfig.1). Diese tiefe Einfaltung der Nasenkapsel ist als Concha 
nasalis anzusehen. Frost & Etheridge (1989) gaben jedoch an, daß die Concha nasalis 
bei Uromastyx fehle. Diese Auffassung steht jedoch auch im Gegensatz zu früheren 
Beschreibungen (Gegenbaur 1873, Lemire et al. 1970). 


Physignathus und Pogona haben eine schmalere, aber weiter in das Cavum nasi nach 
caudal einhängende Concha nasalis (Abb.20). Dorsolateral der Concha ist die Cartilago 
paranasalis bei Pogona und Physignathus ausgehöhlt. Diese Höhle wird vom Recessus 
lateralis (= extraconchalis) des Cavum nasi ausgefüllt (Abb.55). 


Neben der zu einem flachen Wulst reduzierten Concha nasalis sind bei einigen Arten 
zusätzlich dazu noch einige Leisten und Fortsätze an der Innenseite der Cartilago para- 
nasalis erwähnenswert. Bei Phymaturus liegt lateral und etwas caudal der reduzierten 
Concha ein weiterer kurzer nach ventral gerichteter Fortsatz zwischen ‚Winkeltasche‘ 
(sensu Beecker 1903) und lateralem Recessus des Choanenganges (Abb.22). Stenocercus 
besitzt im rechten Winkel zu einer longitudinalen Leiste am Medialrand der Cartilago 
paranasalis (reduzierter Concha) eine flache Leiste am Unterrand der Cartilago para- 
nasalis, die lateral mit dem Processus maxillaris verbunden ist. Ich nenne sie Crista 
transversalis paranasalis (Abb.8). Bei Petrosaurus hängt eine longitudinale Leiste (Crista 
longitudinalis paranasalis), die eine ventral offene Rinne am Außenrand der Cartilago 
paranasalis medial begrenzt, an der Ventralseite der Nasenkapsel herab (Abb.10, 12). 
In dieser Rinne führt der Ductus nasolacrimalis nach rostral. 


Alle untersuchten Arten, mit Ausnahme von Phrynocephalus, besitzen einen Processus 
maxillaris anterior; dieser ist jedoch meist nur ziemlich kurz. Bei Leiocephalus, Oplurus 
und Brachylophus ist er dagegen recht lang (Abb.6, 28, 29). Der Processus maxillaris 
posterior ist bei Crotaphytus, Stenocercus, Liolaemus, Phymaturus, Anolis und Phrynoce- 
phalus kurz, bei Leiocephalus, Oplurus, Brachylophus, Basiliscus, Corytophanes, Phy- 
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signathus, Pogona, Petrosaurus, Polychrus, Chamaeleolis und Uromastyx lang und reicht 
in den lateroventralen Teil der Orbita (vgl. Abb.3-5, 8 mit 6, 7, 10, 28). Er grenzt ventral 
und lateral an das Maxillare, medial an das Palatinum. 


In Höhe des Hinterrandes der Nasenkapsel, in der caudalen Verlängerung des Processus 
maxillaris anterior, ist bei Phymaturus ein isoliertes Knorpelstück zu finden, das einen Teil 
des Processus maxillaris posterior darstellt (Abb.4). Der Processus maxillaris posterior 
konnte in keinem untersuchtem Stadium von Tropidurus festgestellt werden. Dieser 
Processus spielt vermutlich in der Verankerung der Nasenkapsel im Oberkiefer eine 
Rolle. 


Planum antorbitale 


Die von Gaupp (1900) eingeführte Bezeichnung ‚Planum antorbitale‘ wird hier als Syn- 
onym zur ,Lamina orbitonasalis‘ (De Beer 1937) verwendet. 


Das Planum antorbitale von Crotaphytus hat die Form einer caudal abgeflachten, drei- 
eckigen Kuppel, deren längste Seite ventral liegt. Es schließt die Nasenkapsel caudal 
ab und umgibt das Cavum antorbitale caudal und ventral. Medial grenzt das Planum ant- 
orbitale — ventral der Foramina olfactoria — in einem schmalen Bereich an das Septum 
nasi, ist mit diesem jedoch nicht verbunden (Abb.2). Dorsal besteht eine Verbindung 
zur Cartilago parietotectalis. Deren Grenze wird durch den Abgang der Commissura 
sphenethmoidalis definiert (Abb.1). 


Die Ventralansicht zeigt die breite Ausdehnung des Planum antorbitale in mediolateraler 
Richtung, wobei es medial mit der Cartilago paraseptalis verbunden ist (Abb.2). In der 
caudalen Verlängerung der Cartilago paraseptalis findet man einen kurzen Fortsatz am 
Planum antorbitale (Processus laminalis, Abb.2 = ‚laminal process‘ sensu Ramaswami 
1946). Lateral davon, etwa in der Mitte des Planum antorbitale, ist ein kurzer nach rostral 
gerichteter Knorpelfortsatz zu finden (Abb.2). Dieser Fortsatz wird als ‚Processus rostralis 
plani antorbitalis‘ als neue Bezeichnung eingeführt. Das Planum antorbitale grenzt lateral 
an die Cartilago paranasalis und den Processus maxillaris (Abb.2, 3). 


Das Planum antorbitale der untersuchten Arten unterscheidet sich mit wenigen Aus- 
nahmen in ihrer Form nur gering. Infolge des relativ großen Cavum antorbitale bildet 
das Planum antorbitale von Phymaturus, Brachylophus, Tropidurus, Phrynocephalus, 
Physignathus und Pogona eine deutliche Kuppel (Abb.4, 6, 14, 16). Bei Phrynocephalus 
ist durch die Einmündung des Vestibulum nasi in das Cavum antorbitale das Planum 
antorbitale stark nach ventral ausgedehnt, wodurch auch das Foramen olfactorium ver- 
lagert ist. So sind mehrere periphere Foramina olfactoria an der ventrocaudalen Seite der 
Nasenkapsel zu finden. . 


Eine flache Knorpelplatte ist das Planum antorbitale von Anolis, Chamaeleolis und 
Polychrus. Dies steht im Zusammenhang mit der Reduktion des Cavum antorbitale bei 
diesen Formen. Diese Reduktion wiederum ist wahrscheinlich bedingt durch die Ver- 
kleinerung der Fläche des olfaktorischen Epithels (Saint Girons 1975, Gabe & Saint 
Girons 1976). Zudem hat die Vergrößerung der Augen und deren Platzbedarf Einfluß 
auf die caudale Ausdehnung des Planum antorbitale. Beides scheint mit der arborikolen 
Lebensweise dieser Arten korreliert zu sein. 


Außerdem ist bei Anolis und Chamaeleolis die Verbindung mit der Cartilago paranasalis 
wegen der großen Fenestra lateralis nur schr kurz (Abb.23). Der ventrale Anteil des 
Planum antorbitale ist bei Physignathus, Pogona und Uromastyx im Gegensatz zu den 
nicht-acrodonten Iguania nur sehr schmal (Abb.16, 18). 
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Die mediale Verbindung des Planum antorbitale mit der Cartilago paraseptalis ist bei 
zahlreichen Iguania vorhanden. Bei Oplurus und Polychrus besteht jedoch nur ein 
caudaler Rest der Cartilago paraseptalis am Planum antorbitale (Processus paraseptalis 
posterior, Abb.19). Tropidurus, Anolis und Chamaeleolis fehlt auch dieser Fortsatz 
(Abb.14, 23). 


Den Processus rostralis am Planum antorbitale findet man bei allen untersuchten Legu- 
anen mit Ausnahme von Basiliscus. Innerhalb der Acrodonta ist dieser bei Pogona 
und Phrynocephalus vorhanden. Besonders groß — in der Ventralansicht dreieckig und 
die Choane medial begrenzend — ist dieser Fortsatz bei Brachylophus, Petrosaurus, 
Tropidurus, Leiocephalus, Stenocercus und Chamaeleolis ausgebildet (Abb.12, 14, 23, 17). 
Er trennt hier als dreieckige Platte das Cavum nasi vom ventral liegenden absteigen- 
den Choanengang und begrenzt zusätzlich die äußere Choane; er wird teilweise vom 
Palatinum unterlagert (Abb.17, 23). 


Die rostrale Verbindung dieses Fortsatzes mit der Lamina transversalis anterior besteht 
nur innerhalb der Phrynosomatidae. Und zwar bei Petrosaurus und adulten Phrynosoma 
durch straffes Bindegewebe, während sie bei Sceloporus und juvenilen Phrynosoma 
verknorpelt ist (vgl. Malan 1946). Dieser Knorpelstreifen liegt zwischen Cartilago para- 
septalis und Cartilago ectochoanalis und stützt die mediale Choanenfalte. Diese Ver- 
bindung wurde von Malan (1946) als ‚lateral paraseptal cartilage‘ bezeichnet. 


Der kurze, caudale Fortsatz am Planum antorbitale (Processus laminalis, ,laminal process‘ 
sensu Ramaswami 1946) in der gedachten Verlängerung der Cartilago paraseptalis ist wie 
bei Crotaphytus auch bei Liolaemus, Stenocercus, Oplurus und Basiliscus ausgebildet 
(ABD.5: 3,95 11,13). 


Commissura sphenethmoidalis 


Die Commissura sphenethmoidalis ist aus dem vorderen Orbitalknorpel entstanden 
(Kamal 1969). Da sie jedoch enge Beziehungen zur Ethmoidalregion hat, soll sie hier 
beschrieben werden. Sie verbindet bei Squamaten als diinne Spange das Dach der Nasen- 
kapsel mit dem Septum interorbitale oder dem Planum supraseptale (Bellairs & Kamal 
1981): 


Die recht kurze Commissura sphenethmoidalis des jüngeren Stadiums von Crotaphytus 
(10,0 mm KL) ist dagegen nicht frei, sondern mit dem dorsalen Rand des Planum ant- 
orbitale verschmolzen (Abb.1, 3). In einem älteren Exemplar von Crotaphytus erreicht die 
Commissura sphenethmoidalis in einem bogenförmigen Verlauf den vorderen, dorsalen 
Rand des Septum interorbitale. 


Bei allen untersuchten Iguania mit Ausnahme von Anolis und Chamaeleolis ist die 
Commissura sphenethmoidalis mit dem Septum interorbitale verbunden (z. B. Abb.7-11). 
Bei Phymaturus ist caudal der Verbindungsstelle mit dem Septum interorbitale eine 
laterale Leiste an dessen Dorsalrand ausgebildet, die nach caudal bis zum Planum supra- 
septale reicht. Sie stellt wahrscheinlich die mit dem Septum interorbitale verschmolzene 
Commissura sphenethmoidalis dar. 


Die Commissura sphenethmoidalis geht bei Brachylophus, im Gegensatz zu den oben 
beschriebenen Arten, nahezu rechtwinkelig von der Nasenkapsel ab und ist mit dem 
Dorsalrand des Septum interorbitale verbunden (Abb.6). Dieser Verlauf steht im Zu- 
sammenhang mit der weiter caudal ausgedehnten Nasenkapsel. 
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Textfig.2: Anolis lineatopus KL 6,5 mm, Schnitt 3-3-3. Transversalschnitt im Bereich des Bulbus 
olfactorius. Caudalende der Commissura sphenethmoidalis als Ansatz der schrägen Augenmuskeln. 
Maßstab 0,5 mm 


In allen untersuchten Entwicklungsstadien von Anolis sowie bei Chamaeleolis konnte 
nur ein kurzer Fortsatz am Hinterrand der Nasenkapsel beobachtet werden, der keinen 
Kontakt mit dem Septum interorbitale hat (Abb.25). An dieser, als reduzierte Commis- 
sura sphenethmoidalis zu interpretierende Struktur, setzen nur bei Anolis einige Fasern 
des M. obliquus superior an (Textfig. 2). 
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Solum nasi 


Zum Solum nasi werden in dieser Arbeit nur diejenigen Strukturen gerechnet, die unmittel- 
bar den Boden der Nasenkapsel aufbauen (Gaupp 1900). Ich folge in der Nomenklatur 
Malan (1946) und bezeichne als Lamina transversalis anterior nur die ventral liegende, 
dem Jacobsonschen Organ benachbarte Struktur, die weiter caudal und dorsal liegende, 
den Boden des Vestibulum nasi bildende Knorpelplatte dagegen als Cartilago paranasalis 
(5:0). 


Das Solum nası von Crotaphytus besteht aus einer Lamina transversalis anterior und einer 
Cartilago paraseptalis. Die Lamina transversalis anterior ist rostral mit dem Ventralrand 
des Septum nasi verbunden. An dieser Verbindungsstelle ist ein kurzer nach caudal 
gerichteter Fortsatz ausgebildet, der jedoch in älteren Stadien fehlt (Abb.2). Die Lamina 
transversalis anterior hat die Form einer schmalen Platte, die vorne horizontal, weiter 
hinten schräg liegt und ansteigt (Abb.2, 3). An ihrem medioventralen Rand ist ein 
Knorpelwulst ausgebildet, der von lateral als Concha in das Jacobsonsche Organ hinein- 
reicht (Abb.32). Der dorsale Rand der Lamina transversalis anterior ist verbreitert und 
dient als Auflagefläche für das Septomaxillare (Abb.33). Ihr caudales Ende ist vor 
der Verbindung mit der Cartilago paranasalis ausgehöhlt. Dieser Hohlraum wird durch 
einen blind endenden Recessus des Ductus nasolacrimalis ausgefüllt (Abb.33). Der 
caudolaterale, dorsale Rand der Lamina transversalis anterior ist mit der Cartilago 
paranasalis verbunden. In Höhe der Aushöhlung stellt ein schmaler Knorpelstab medial 
die Verbindung der Lamina transversalis anterior mit der Cartilago paraseptalis her 
(Abb.2). Wegen seiner Lage hinter dem Jacobsonschen Organ wird dieser Knorpelstab 
‚Commissura vomeronasalis posterior‘ bezeichnet und als neuer Terminus eingeführt. 
Dieser Commissur liegt die ventrale Schuppe des Septomaxillare dorsal an (A, B in 
Abb.3). Ein kurzer, caudaler Fortsatz der Lamina transversalis anterior liegt lateral 
des rostralen Endes der Choanenrinne und stellt wahrscheinlich den Rest der Cartilago 
ectochoanalis dar (Abb.2, 3). 


Die Cartilago paraseptalis ist rostral mit der Lamina transversalis anterior verbunden 
und erstreckt sich vorne als schräg stehende Knorpellamelle, weiter caudal als Knorpel- 
stab — dicht dem Septum nasi anliegend, von diesem aber getrennt — nach caudal (Abb.2, 3, 
32, 35). Im rostralen Bereich grenzt die Cartilago paraseptalis medial an das Jacobsonsche 
Organ und bildet dessen Seitenwand (Abb.32, 33). Caudal ist sie mit dem Planum ant- 
orbitale verbunden (Abb.2). Die Cartilago paraseptalis wird ın ihrer gesamten Länge von 
Vomer und Palatinum unterlagert. 


Die Lamina transversalis anterior entsteht bei Anolis am Ventralrand des Septum nasi 
rostral der Anlage des Jacobsonschen Organs (Abb.25). Sie wächst im Laufe der Onto- 
genese nach laterocaudal aus und begrenzt beim Schlüpfling als relativ schmale Knorpel- 
platte das Jacobsonsche Organ rostral und lateral (Abb.49). Bei Chamaeleolis wird 
das Organ noch zusätzlich durch eine vertikale, leicht gewölbte Knorpelplatte medial 
begrenzt, der das Septomaxillare dorsal aufliegt. Diese Platte ist caudal mit der Lamina 
transversalis anterior und mit der breiten Cartilago ectochoanalis verbunden (Abb.23). 


Die Lamina transversalis anterior von Liolaemus, Stenocercus, Leiocephalus, Petrosaurus, 
Basiliscus und Tropidurus ist rostral recht breit; bei letzterem in der Ventralansicht 
dreieckig (Abb.12, 13, 14). Bei Physignathus und Pogona ist sie an ihrer Verbindung mit 
dem Septum nasi stark verdickt, ausgehöhlt und unterlagert das Jacobsonsche Organ in 
seinem rostralen Bereich. Diese kleine Höhle wird vom rostralen Teil des Jacobsonschen 
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Organs ausgefüllt. Bei Anolis findet man ebenfalls eine ähnliche Aushöhlung, jedoch 
reicht das kleine Jacobsonsche Organ nicht in diese hinein (Abb.48). Im Unterschied zu 
Physignathus wird das Jacobsonsche Organ bei Pogona in seinem caudalen Abschnitt, in 
dem Bereich, in dem das Septomaxillare fehlt, von einem nach medial gerichteten Fortsatz 
der Lamina transversalis anterior bedeckt. Diese schmale Knorpelplatte ist medial mit der 
Cartilago paraseptalis verbunden und wird vom Nervus vomeronasalis durchbohrt. 


Die Lamina transversalis anterior bildet bei Uromastyx lateral, rostral und caudal eine 
Kapsel für das Jacobsonsche Organ (Abb.18, vgl. Lemire et al. 1970). Der Caudalrand 
der Lamina transversalis anterior von Phymaturus und Physignathus ist ebenso wie bei 
Crotaphytus ausgehöhlt und wird von einem blind endenden Recessus des Ductus 
nasolacrimalis ausgefüllt. 


Die Verhältnisse sehen bei Corytophanes etwas anders aus, da ein Septomaxillare fehlt. 
Die Lamina transversalis anterior von Corytophanes ist unmittelbar hinter dem Processus 
praenasalis sowohl mit dem Ventralrand des Septum nasi als auch dorsal mit der Cupula 
nasi anterior verbunden (Abb.40). Dadurch entsteht ein kleiner Hohlraum, der vom 
rostralen Abschnitt des Jacobsonschen Organs ausgefüllt wird. Das Jacobsonsche Organ 
wird daher von der Lamina transversalis anterior bedeckt. Dies erinnert stark an die 
Verhältnisse bei Bradypodion (Chamaeleonidae), wo das Septomaxillare ebenso fehlt 
(Malan 1946). Die Lamina transversalis anterior trennt das medial liegende Jacobsonsche 
Organ vom dorsolateral liegenden Vestibulum nasi (Abb.40). Der ventral herabhängende 
Teil der Lamina transversalis anterior ist etwas verdickt und endet frei (Abb.15). Dieser 
Fortsatz liegt ventral des Choanenganges und medial der Choanenrinne; ihm liegt der 
laterale Rand des Vomer ventral an (Abb.41). 


Die Lamina transversalis anterior grenzt bei Basiliscus und Petrosaurus caudolateral 
als gerade, bei Tropidurus als vorgewölbte Platte an das Jacobsonsche Organ (Abb.12, 
13, 14). Im caudalen Bereich dieser Platte befindet sich bei Basiliscus eine kurze Fissur, 
in der der in eine Spitze ausgezogene caudolaterale Teil des Septomaxillare liegt (Abb.13). 
Dahinter ist die Lamina transversalis anterior durch einen dünnen Knorpelstreifen, der 
dorsomedial der Zahnreihe des Maxillare liegt, mit der Cartilago paranasalis verbunden. 


Die als Concha des Jacobsonschen Organs (Gaupp 1900) bezeichnete Vorwölbung der 
Lamina transversalis anterior ist bei den untersuchten Arten in z.T. sehr unterschied- 
licher Weise ausgebildet. Die meisten Arten besitzen eine wulstförmige Concha, die von 
laterorostral nach caudodorsal aufsteigt (z. B. Polychrus, Basiliscus, Brachylophus, Petro- 
saurus, Phymaturus, Liolaemus, Leiocephalus, Stenocercus und Tropidurus Abb.12-14, 17, 
22). Bei Uromastyx liegt die Concha am mediorostralen Rand der Lamina transversalis 
anterior (Abb.18). Polychrus hat eine nur sehr kleine Concha, während diese bei Anolis 
und Chamaeleolis fehlt. Die Concha ragt bei Pogona, ähnlich wie bei Crotaphytus von 
lateral in das Organ hinein. Zapfenförmig ist die Concha dagegen bei Oplurus, Coryto- 
phanes und Physignathus (Abb.15, 16, 19). Bei letzterem liegt diese kleine Vorwölbung 
am laterocaudalen Rand der Lamina transversalis anterior (Abb.16). 


Bei zahlreichen untersuchten Iguania (Phymaturus, Liolaemus, Stenocercus, Leiocephalus, 
Petrosaurus, Oplurus, Brachylophus, Pogona, Uromastyx) ist eine Commissura vomero- 
nasalis posterior ausgebildet (Abb.5, 12, 17, 18, 22). Diese Commissur wird vom lateralen 
Rand des Vomer unterlagert und ist bei Oplurus unterbrochen (Abb.19). Bei Phrynoce- 
phalus besteht nur ein medialer Fortsatz der Lamina transversalis anterior ohne Ver- 
bindung zur Cartilago paraseptalis, da diese fehlt. 
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Der Commissura vomeronasalis posterior liegt bei den oben genannten Arten, mit Aus- 
nahme von Petrosaurus, die ventrale Schuppe (lower horizontal squame, sensu Malan 
1946) des Septomaxillare dorsal auf. Dieser ventrale Teil des Septomaxillare ist bei 
Leiocephalus in zwei Spitzen ausgezogen, die nicht wie bei den meisten untersuchten 
Iguania dorsal, sondern ventral an die caudale Verbindung der Lamina tranversalis 
anterior mit der Cartilago paraseptalis angelagert sind. Die Commissura vomeronasalis 
posterior trägt bei Brachylophus, Leiocephalus und Petrosaurus caudal einen dünnen 
Fortsatz (Abb.12, 17). Dieser ist bei Petrosaurus durch straffes Bindegewebe mit dem 
Processus rostralis plani antorbitalis verbunden und stützt die mediale Choanenfalte. 


Eine Besonderheit stellt bei Oplurus ein mit der Lamina transversalis anterior ver- 
bundener, nach rostromedial gerichteter, dünner Knorpelstab dar, der ventral des Jacob- 
sonschen Organs liegt (s. * in Abb.19). Ein derartiger Fortsatz wurde bisher bei keinem 
anderen Squamaten beschrieben. 


Ein Bereich, in dem der Nasensack allseitig von Knorpel umgeben ist, wurde von Gaupp 
(1900) bei Lacerta als Zona anularis bezeichnet. Auf die hier verwendete Nomenklatur be- 
zogen, ist das also eine Stelle, an der die Lamina transversalis anterior lateral mit der Car- 
tilago parietotectalis verbunden ist. In jüngeren Stadien ist meist nur eine Anlagerung die- 
ser beiden Knorpelelemente zu beobachten: die Verschmelzung erfolgt erst in der 
späteren Ontogenese. Eine Zona anularis ist bei Crotaphytus, Phymaturus, Stenocercus, 
Liolaemus, Leiocephalus, Brachylophus, Basiliscus und Pogona ausgebildet (Abb.29). 


Die Cartilago paraseptalis ist bei den meisten untersuchten Arten vorhanden. Ventral 
wird sie vom Vomer und Palatinum bedeckt. Sie ist unmittelbar hinter dem Jacobsonschen 
Organ bei Basiliscus bzw. im Bereich der lateralen Verbindung mit der Lamina trans- 
versalis anterior bei Petrosaurus, Crotaphytus, Stenocercus, Liolaemus und Leiocephalus 
deutlich verbreitert und bei letzerem an dieser Stelle perforiert. Bei Polychrus und 
Oplurus findet man die Cartilago paraseptalis nur im Bereich des Jacobsonschen Organs 
(Processus paraseptalis anterior). Dieser Processus trägt bei Oplurus an seinem caudalen 
Ende einen kurzen lateralen Fortsatz, der jedoch nicht mit der Lamina transversalis 
anterior verbunden ist (Abb.19). Ein rostral gerichteter, dünner Fortsatz am medialen 
Rand des Planum antorbitale stellt bei Oplurus das caudale Rudiment der Cartilago para- 
septalis dar (Processus paraseptalis posterior, Abb.19). Die Cartilago paraseptalis von 
Uromastyx ist etwa auf halber Länge der Nasenkapsel mit dem mittleren Teil des 
Septum nasi verschmolzen (vgl. Lemire et al. 1970, Textfig. 1.). Caudal geht dieses 
Verschmelzungsprodukt nahtlos in das Planum antorbitale über. Lemire et al. (1970) 
bezeichneten diese Knorpelplatte in ihrer Gesamtheit als Planum antorbitale. Es erscheint 
mir jedoch wahrscheinlicher, daß der rostrale und ventrale Teil die Cartilago paraseptalis 
darstellt. 


Die Cartilago paraseptalis konnte dagegen in keinem untersuchten Exemplar von Tropi- 
durus, Anolis, Chamaeleolis und Phrynocephalus beobachtet werden. 


Die Cartilago ectochoanalis der meisten Iguania (Phymaturus, Liolaemus, Stenocercus, 
Leiocephalus, Oplurus, Corytophanes, Petrosaurus, Phrynocephalus und Physignathus) 
ist als kurzer caudolateraler Fortsatz der Lamina transversalis anterior zu erkennen 
und liegt lateral der Choanenrinne (Abb.2, 12, 15, 16). Als kurze und schräg stehende 
Knorpelplatte unterlagert sie auf kurzer Strecke bei Pogona, Uromastyx und Polychrus 
den rostralen Abschnitt der Choanenrinne. Sie reicht caudal bis an das Rostralende 
der 4uBeren Choane (sensu Born 1879). 
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Die Cartilago ectochoanalis entsteht bei Anolis getrennt von der Anlage der Lamina 
transversalis anterior. Sie verknorpelt später als diese und verbindet sich dann rostral mit 
der Lamina transversalis anterior. In älteren Stadien von Anolis und Chamaeleolis unter- 
lagert die Cartilago ectochoanalis als breite Platte die Choanenrinne und reicht caudal 
bis zur 4uBeren Choane (Abb.51, 52). Bei Chamaeleolis und adulten Anolis wird dabei 
der Spalt zwischen Maxillare und Vomer bzw. Palatinum vollständig von dieser Knorpel- 
struktur verschlossen. Außerdem ist bei Chamaeleolis die Lateralkante dieser. Knorpel- 
platte nach dorsal aufgebogen (Abb.23). Bei Anolis ist der mediale Rand der Cartilago 
ectochoanalis wenig caudal der Verbindung mit der Lamina transversalis anterior im 
Querschnitt gegabelt. In der so gebildeten Rinne verläuft der rostrale Teil der Choanen- 
rinne (Abb.50). 

Die Cartilago ectochoanalis fehlt Basiliscus und Brachylophus in den untersuchten 
Stadien. 


Bulbus und Nervus olfactorius, Nervus ethmoidalis 


Der Eintritt der Riechnerven in die Nasenkapsel wird als Foramen olfactorium be- 
zeichnet. Dieses kann auch bei den Squamaten in ein Foramen olfactorium advehens 
und evehens untergliedert werden. Das Foramen olfactorium evehens wird von der 
Commissura sphenethmoidalis, der Oberkante des Septum nasi und dem Hinterrand der 
Cartilago parietotectalis begrenzt (De Beer 1937); die N. olfactorius und vomeronasalis 
ziehen durch diese Öffnung aus dem Cavum cranii. 


Als Foramen olfactorium advehens wird die weiter rostral gelegene Öffnung in der 
Cartilago parietotectalis und dem Planum antorbitale bezeichnet (Bellairs & Kamal 1981). 
Durch diese Öffnung ziehen die Fila olfactoria, der N. vomeronasalis und bei den meisten 
Arten der Ramus ethmoidalis medialis (N.V 1) in die Nasenkapsel. Der zwischen beiden 
„Foramina“ liegende, gedachte Raum wird als Cavum orbitonasale bezeichnet (De Beer 
1937). Die Fissura orbitonasalis ist die Spalte unterhalb der Commissura sphenethmoidalis 
(Gaupp 1900). Das Foramen olfactorium evehens wird bei den Squamata nicht von 
Knorpelstrukturen umschlossen; daher unterbleibt in der Beschreibung diese Unter- 
scheidung. 


Der unterschiedliche Verlauf und Eintritt des N. ethmoidalis in die Nasenkapsel kann 
nur bei denjenigen Arten beschrieben werden, bei denen eine Schnittserie vorliegt (Crota- 
phytus, Phymaturus, Anolis, Corytophanes, Physignathus, Pogona). Die Verhältnisse bei 
Uromastyx wurden teilweise nach den Untersuchungen von Lemire et al. (1970) ergänzt. 


Der paarige Bulbus olfactorius von Crotaphytus liegt am Hinterrand der Nasenkapsel 
dorsal der Commissura sphenethmoidalis. Die medial liegenden, dickeren Nervenbündel 
beider Bulbi ziehen nach ventral und treten durch ein scheinbar unpaares, medial liegen- 
des Foramen olfactorium in die Nasenkapsel ein (Abb.1). Dieses ist deswegen nicht 
unterteilt, weil in diesem Bereich durch die Ausbildung der Fenestra septi nası der die 
Foramina trennende, dorsale Teil des Septum nasi reduziert ist. Nach Eintritt in die 
Nasenkapsel verzweigt sich der N. olfactorius beiderseits in mehrere Nervenäste, die von 
medial zum olfaktorischen Epithel des Cavum nasi proprium ziehen. Weitere Äste des 
N. olfactorius verlaufen lateral des Hauptnervenbündels nach ventral und treten durch 
mehrere kleinere Foramina in der Cartilago parietotectalis in das Cavum antorbitale 
ein (Abb.37). 


Der N. ethmoidalis (N.V1) zieht bei Crotaphytus zwischen Commissura sphenethmoidalis 
und Hinterende der Nasenkapsel (durch die Fissura orbitenasalis) und teilt sich caudal 
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des Foramen olfactorium (innerhalb des Cavum orbitonasale) in seine beiden Aste 
(Abb.1). Der Ramus ethmoidalis lateralis tritt unterhalb des Abgangs der Commissura 
sphenethmoidalis in die Nasenkapsel ein und zieht ein kurzes Stiick ventral der Cartilago 
parietotectalis nach rostral. Er verläßt die Nasenkapsel durch das Foramen epiphaniale 
im Bereich des Caudalendes der reduzierten Concha nasalis und innerviert die Haut- 
region tiber der Glandula nasalis lateralis (Abb.1). Der Ramus ethmoidalis medialis 
tritt zusammen mit einem lateralen Ast der Fila olfactoria durch ein kleines Foramen 
olfactorium in die Nasenkapsel ein und zieht ventral der Cartilago parietotectalis und 
lateral des Septum nasi nach rostral. Er verläßt die Nasenkapsel zum Teil durch das 
Foramen apicale (Abb.1). 


Die Bulbi olfactorii von Crotaphytus, Pogona und Physignathus sind im Vergleich zu 
denjenigen von Anolis ziemlich groß (vgl. Textfig.2 mit Abb.37). Auch ist der N. vomero- 
nasalis bei Anolis wesentlich dünner als bei den anderen untersuchten Iguania (vgl. 
Abb.50, 34, 41). 


Der N. ethmoidalis (V 1) teilt sich wıe bei Crotaphytus auch bei Corytophanes und Phy- 
signathus innerhalb des Cavum orbitonasale in seine beiden Äste. Bei Corytophanes 
zweigt noch lateral der Commissura sphenethmoidalis ein kleiner Nervenast nach lateral 
ab, der unterhalb des Praefrontale endet. Der N. ethmoidalis verläuft dann ein Stück 
in einer Knorpelrinne am Dach der Nasenkapsel, bevor der Ramus lateralis abzweigt 
(Abb.55). Bei allen untersuchten Arten und Entwicklungsstadien von Anolis sowie bei 
Phymaturus teilt sich der N. ethmoidalis dagegen lateral der Commissura sphenethmoida- 
lis in seine beiden Rami. 


Der N. ethmoidalis hat bei dem untersuchten Exemplar von Pogona einen davon ab- 
weichenden und einen auf beiden Kopfseiten verschiedenen Verlauf. Er tritt unterhalb 
des Abgangs der Commissura sphenethmoidalis durch ein Foramen in die Nasenkapsel 
ein. Der Nerv teilt sich jedoch nur auf der linken Kopfseite innerhalb der Nasenkapsel in 
den Ramus lateralis und medialis. Ersterer tritt durch das Foramen epiphaniale, letzterer 
durch das Foramen apicale aus. Auf der rechten Seite dagegen verläuft der N. ethmoidalis 
nur kurz intrakapsulär und verläßt die Nasenkapsel alsbald durch ein separates Foramen. 
Er teilt sich erst in Höhe des Aditus conchae in seine beiden Aste; der Ramus medialis 
tritt medial der Concha nasalis durch ein Foramen in der Cartilago parietotectalis in die 
Nasenkapsel ein und verläßt diese durch das Foramen apicale. Der Ramus lateralis zieht 
extrakapsulär zur Glandula nasalis lateralis. 


Bei Phymaturus, Physignathus, Pogona und Uromastyx (nach Lemire et al. 1970) hat 
der Ramus ethmoidalis lateralis einen extrakapsulären Verlauf, es ist kein Foramen epi- 
phaniale ausgebildet. Der Verlauf des Ramus ethmoidalis lateralis variiert innerhalb der 
untersuchten Arten und Entwicklungstadien von Anolis. Bei Anolis lineatopus sowie 
bei den Stadien 1, 2, 4 und 5 von Anolis marmoratus hat der Ramus ethmoidalis einen 
extrakapsulären Verlauf und zieht zwischen Cartilago parietotectalis und Frontale zur 
Fissura lateralis und der Glandula nasalis lateralis. In den Stadien 3, 6 und 7 von Anolis 
marmoratus sowie bei Corytophanes verläuft der Nerv intrakapsulär und verläßt die 
Nasenkapsel durch das Foramen epiphaniale. Bei Pogona und Physignathus ziehen Teile 
des Ramus lateralis durch den Aditus conchae zur Glandula nasalis lateralis. Während 
dünne Nervenfasern, die mit dem Ramus lateralis assoziiert sind, nur bei Pogona extra- 
kapsulär nach rostral ziehen und den äußeren Nasenmuskel innervieren, wird dieser glatte 
Muskel bei Physignathus von Fasern, die intrakapsulär den Ramus ethmoidalis medialis 
begleiten, innerviert. Diese Fasern sind wahrscheinlich visceralen Ursprungs; ihr weiterer, 
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caudaler Verlauf konnte jedoch nicht verfolgt werden. Daher bleibt ihre Zuordnung zu 
bestimmten Hirnnerven ungeklärt. 


Der Ramus ethmoidalis medialis tritt wie bei Crotaphytus auch bei Phymaturus, Phy- 
signathus, Anolis und Uromastyx (nach Lemire et al. 1970) zusammen mit den Fila 
olfactoria durch das Foramen olfactorium in die Nasenkapsel ein, zieht wie bei den 
meisten Squamaten lateral des Septum nasi nach rostral und verläßt diese durch das 
Foramen apicale. Dieser Nerv tritt dagegen bei Corytophanes rostral des Foramen 
olfactorium durch ein kleines, separates Foramen (For. R. ethm. med. Abb.31) in der 
Cartilago parietotectalis in die Nasenkapsel ein. 


Der Ramus ethmoidalis medialis von Physignathus verläuft nach der Abzweigung des 
lateralen Astes ein Stiick innerhalb eines Knorpelkanals der Cartilago parietotectalis nach 
rostral und tritt dann durch ein separates Foramen in die Nasenkapsel ein (Abb.55). 
Wahrend nach nur kurzem Verlauf innerhalb der Nasenkapsel der gesamte Nervenast auf 
der linken Seite extrakapsulär weiterzieht, verlassen auf der rechten Seite nur dünne, 
viscerale Nervenfasern, die den äußeren Nasenmuskel innervieren, die Nasenkapsel. Der 
dickere Teil des Ramus ethmoidalis medialis verläßt dagegen auf der rechten Seite durch 
das Foramen apicale die Nasenkapsel. Auf der linken Seite fehlt das Foramen apicale. 


Der variierende Verlauf des Nervus ethmoidalis selbst bei einem Individuum ist auf eine 
zeitlich unterschiedliche Verknorpelung der Nasenkapsel zurückzuführen. Daher läßt sich 
dieser Nervenverlauf wie auch die Ausbildung des Foramen epiphaniale phylogenetisch 
nicht interpretieren. 


Nasenhöhle 
Vestibulum nasi 


In der Nomenklatur der epithelialen Nase verwende ich die von Born (1879) und Beecker 
(1903) eingeführten Termini. Die meisten dieser Bezeichnungen wurden auch in anderen 
neueren Arbeiten verwendet (Parsons 1970, Gabe & Saint Girons 1976, s. Synonymen- 
liste). 

Das Vestibulum nasi der Squamaten ist jener Teil des Nasensackes, der die äußere 
Nasenöffnung mit dem Cavum nasi proprium verbindet (Parsons 1970). Das Vestibulum 
nasi hat einen geringeren Durchmesser als das Cavum nasi und ist mit keratinisiertem 
Plattenepithel ausgekleidet. In sein hinteres Ende mündet der Ausführgang der Glandula 
nasalis lateralis ein. Diese Stelle wird definitionsgemäß neben dem sich erweiternden 
Durchmesser als der Übergang des Vestibulum nasi in das Cavum nasi proprium be- 
zeichnet. 


Sie fällt jedoch nicht immer genau mit der Epithelgrenze von Plattenepithel zu sensori- 
schem Säulenepithel zusammen (Eckart 1922). In einigen Fällen ist der rostrale Teil des 
Cavum nasi mit respiratorischem Epithel ausgekleidet. Das Gewebe zwischen knorpeliger 
Nasenkapsel und Epithel des Vestibulum nasi besteht bei den meisten Squamaten aus 
lockerem Propriagewebe, Blutlakunen und teilweise auch glatten Muskelfasern (s.u.). Es 
hat daher die Funktion eines Schwellgewebes (Stebbins 1948). 


Im folgenden werden die Detailstrukturen des Nasensackes derjenigen Formen be- 
schrieben, von denen Schnittserien vorliegen. Bei den übrigen Arten ist nur die Form des 
Vestibulum und dessen Einmündung in das Cavum nası proprium festzustellen. 


Das Vestibulum nasi von Crotaphytus zeigt einen runden Querschnitt. Es ist im jüngeren 
Stadium vollständig mit epithelialem Füllgewebe ausgefüllt und mit keratinisiertem 
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Plattenepithel ausgekleidet. Das Vestibulum nasi verläuft bis zur Einmündung in das 
Cavum nasi proprium S-förmig (Abb.1). Es zieht von der lateral liegenden äußeren 
Nasenöffnung zunächst nach medial, dann über dem Septomaxillare nach caudolateral 
(Abb.32, 33, 34). Von dieser Stelle steigt das Vestibulum leicht an und öffnet sich von 
lateral in das Cavum nasi. In diesem Bereich mündet der Ausführgang der Glandula 
nasalis lateralis von caudal in das Vestibulum ein (Abb.1). Hier geht das Plattenepithel 
in olfaktorisches Epithel über (Abb.35). Die hintere Schleife des Vestibulum wird von 
der Cartilago paranasalis unterlagert und von der Cartilago parietotectalis bedeckt 
(Abb.1, 35). 


Bei allen untersuchten Iguania ist das Vestibulum nasi in seinem gesamten Verlauf mit 
keratinisiertem Plattenepithel ausgekleidet und von einer dicken Schicht lockeren Binde- 
gewebes umgeben, das von zahlreichen Blutlakunen durchsetzt ist. Durch Auffüllen der 
Lakunen kommt es zu einer Druckerhöhung und einem Anschwellen des Gewebes; dies 
führt zu einer Verengung des proximalen Abschnitts des Vestibulum nası (Bruner 1907). 
Neben der Schwellbarkeit der Wand, die den Durchmesser des Vestibulum nasi ver- 
kleinert, spielt möglicherweise auch die Thermoregulation durch das Netzwerk aus Blut- 
gefäßen, welches das Vestibulum nasi umgibt, eine Rolle (Lemire et al. 1970). 


Zusätzlich zu den Blutlakunen sind bei Anolis, Physignathus, Pogona und Uromastyx 
radiär angeordnete Muskelfasern zu finden (M. radialis internus), die vom keratinisierten 
Epithel des Vestibulum nasi zur Innenseite der Cupula nası ziehen (Lemire et al. 1970; 
eigene Beobachtungen, Abb.54). Bei den untersuchten Phrynosomatiden (Petrosaurus, 
Phrynosoma, Sceloporus) befindet sich am ventrocaudalen Rand der äußeren Nasen- 
öffnung ein umfangreicher, aus Blutlakunen und glatter, radiar angeordneter Muskulatur 
bestehender Gewebekomplex. Die Muskulatur wirkt dabei antagonistisch zum Schwell- 
gewebe. Dieser als ‚Nasenklappe‘ (,nasal valve‘ sensu Stebbins 1948) bezeichnete Gewebe- 
komplex ist auch bei allen übrigen untersuchten Phrynosomatiden vorhanden. 


Die ‚Nasenklappe‘ hat die Aufgabe, die äußere Nasenöffnung teilweise oder vollständig 
zu verschließen. Dies stellt möglicherweise einerseits eine Anpassung an eine grabende 
Lebensweise in lockerem Substrat dar, andererseits verringert der Verschluß der äußeren 
Nasenöffnung in trocken-heißen Gebieten die Verdunstung (Stebbins 1948). Nach An- 
gabe von Frost & Etheridge (1989), aber im Gegensatz zu meinen Befunden, soll die ‚nasal 
valve‘ bei Petrosaurus fehlen. 


Wie bei Crotaphytus ist das Vestibulum nasi von Liolaemus, Stenocercus, Phymaturus, 
Oplurus und Uromastyx stark S-förmig gewunden; es mündet von lateral in das Cavum 
nasi ein (Abb.1, 4, 5, 7-9). Die beiden Schleifen des Vestibulum nasi von Uromastyx 
werden durch zwei vertikale Knorpelleisten am Dach der Nasenkapsel voneinander 
getrennt. Diese als Crista anterior und posterior tecti nasi bezeichneten Leisten sind 
bindegewebig mit dem Boden des Vestibulum verbunden (Abb.7). Bei Stenocercus 
und Phymaturus überlagert das Vestibulum nasi den lateralen Teil des Cavum nasi aus- 
gedehnter als bei den oben beschriebenen Arten (vgl. Abb.4, 8). 


Das Vestibulum nasi von Brachylophus und Leiocephalus ist kürzer als dasjenige der oben 
beschriebenen Arten. Es ist leicht S-förmig gewunden und mündet von laterodorsal ın das 
Cavum nası ein (Abb.6). 


Im Gegensatz dazu ist das Vestibulum nasi von Corytophanes, Basiliscus, Anolis, Chamae- 
leolis, Physignathus und Pogona nicht gewunden. Es verläuft bei Corytophanes von der 
lateral liegenden äußeren Nasenöffnung erst nach mediocaudal und wird in seinem vor- 
deren Teil dorsal von der Cupula nasi anterior, medial von der Lamina transversalis 
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anterior und ventral vom Maxillare begrenzt (Abb.40, 41). Es zieht dann laterodorsal 
des Jacobsonschen Organs ohne sich zu biegen nach caudal und geht hinter dem Caudal- 
ende der Lamina transversalis anterior von dorsorostral in das Cavum nasi iiber. An 
dieser Stelle mündet der Ausführgang der Glandula nasalis lateralis von lateral in das 
Vestibulum nasi ein (Abb.42). 


Das Vestibulum nasi von Basiliscus geht in Höhe des Hinterendes der Fenestra superior 
nasi von rostral in das Cavum nasi tiber (Abb.11). Das Vestibulum nasi zieht bei Anolis, 
Polychrus und Chamaeleolis von der lateral liegenden Nasenöffnung nach medial und 
dann parallel des Septum nasi ohne Biegung nach caudal. Das keratinisierte Epithel 
des Vestibulum nasi reicht bei Anolis und Chamaeleolis bis in Höhe des Hinterendes 
des Jacobsonschen Organ, während es bei Polychrus weiter nach caudal ausgedehnt ist 
(Abb.50). 


Anolis und Chamaeleolis haben ein kürzeres Vestibulum, das etwas weniger als die Hälfte 
der Gesamtlänge der Nasenkapsel einnimmt, während sich dasjenige von Polychrus über 
mehr als zwei Drittel der Länge erstreckt. Der Übergang des Vestibulum in das Cavum 
nasi erfolgt bei allen drei Arten von rostral. Das Vestibulum nasi ist bei Petrosaurus — wie 
bei allen untersuchten Phrynosomatiden — stark verlängert und mündet von dorsal in das 
Cavum antorbitale ein (Malan 1946, Stebbins 1948, eigene Beobachtung). 


Die äußere Nasenöffnung zeigt bei Phrynosoma, Phrynocephalus und Trapelus nicht nach 
lateral, sondern nach dorsocaudal, bei letzterem nach dorsolateral. Bei Phrynosoma und 
Phrynocephalus mündet das Vestibulum nası von dorsal in das Cavum antorbitale ein, und 
es hat bei letzterem einen U-förmigen Verlauf. Die nach caudal gerichtete und verschließ- 
bare Nasenöffnung bietet möglicherweise einen Schutz vor eindringenden Partikeln beim 
Graben in lockerem Substrat. 


Die epitheliale Nase eines adulten Lophognathus longirostris ist von Gabe & Saint Girons 
(1976) beschrieben worden. Die Nase des Embryos von Physignathus cocincinus weicht 
von dieser Beschreibung nur in wenigen Punkten ab. Die äußere Nasenöffnung liegt 
lateral und wird bei Physignathus, Pogona und Uromastyx caudal von einem äußeren 
Nasenmuskel (glatte Muskulatur) umgeben (Abb.26). Das Vestibulum nasi erstreckt sich 
bei Pogona von der äußeren Nasenöffnung erst nach rostromedial, bildet einen kurzen 
rostralen Recessus und verläuft dann als mediolateral abgeplatteter Gang ohne Biegung 
nach caudal. 


Ähnliche Verhältnisse liegen beim adulten Lophognathus longirostris vor (Gabe & Saint 
Girons 1976), während beim untersuchten Embryo von Physignathus cocincinus kein 
rostraler Recessus des Vestibulum ausgeprägt ist. Hier zieht das Vestibulum nasi von 
der äußeren Nasenöffnung leicht gekrümmt nach ventromedial und caudal (Abb.53, 54). 
Der laterale Teil des Vestibulum nasi ist im Querschnitt wesentlich dicker als der mediale 
Abschnitt, der teilweise mit respiratorischem Epithel ausgekleidet ist. Das Vestibulum 
nasi mündet bei Pogona hinter dem Jacobsonschen Organ von rostrodorsal, bei Physigna- 
thus dagegen von ventrolateral in die mediale Seite des Cavum nasi proprium ein. An 
dieser Stelle mündet der Ausführgang der Glandula nasalis lateralis von lateral in das 
Vestibulum nasi ein. 


Cavum nasi proprium 


Das Cavum nasi proprium der Squamaten wird in verschiedene Abschnitte untergliedert: 
ventral des mit olfaktorischem Epithel ausgestatteten eigentlichen Cavum nasi liegt der 
mit respiratorischem Epithel ausgekleidete horizontale Schenkel des Choanenganges. 
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Dieser öffnet sich über den absteigenden Choanengang in die Mundhöhle (Abb.55). 
Der Ubergang zwischen horizontalem und absteigendem Choanengang wird als innere 
Choane (sensu Born 1879 = Apertura choanalis interna) bezeichnet. Die Offnung des 
absteigenden Choanenganges in die Mundhöhle ist die ‚äußere Choane‘ (sensu Born 
1879 = Apertura choanalıs externa). Beide anatomische Termini führe ich neu ein. Der 
hinter der inneren Choane liegende Teil des Cavum nasi ist das Cavum antorbitale, das 
meist mit olfaktorischem Epithel ausgekleidet ist (Beecker 1903). Liegen innere und 
äußere Choane nicht in einer Ebene, so wird der nach caudal verlängerte, absteigende 
Choanengang als ‚Ductus nasopharyngeus‘ bezeichnet (Parsons 1970). 


Das Cavum nasi von Crotaphytus hat die Form eines mediolateral abgeplatteten Sackes, 
der rostral unter der dorsalen Schuppe des Septomaxillare liegt und sich caudal bis an das 
hintere Ende des Planum antorbitale erstreckt (Abb.1, 2). Der caudale, hinter der inneren 
Choane liegende Abschnitt wird als Cavum antorbitale bezeichnet (Abb.2, 37). Im rostra- 
len Bereich geht das Cavum nasi ventrolateral in den Choaneagang über und erstreckt 
sich als blind endender Recessus unter die Cartilago paranasalis und das Vestibulum nasi; 
er endet in Höhe des Jacobsonschen Organs (Abb.34). Diese als Recessus rostralis cavi 
nasi bezeichnete Aussackung ist im älteren Stadium von Crotaphytus relativ größer als im 
jüngeren. 


Olfaktorisches Epithel befindet sich im rostralen Bereich des Cavum nasi an dessen 
dorsaler und medialer Seite. Im hinteren Teil, caudal der Einmündung des Vestibulum, ist 
auch an der lateralen Seite olfaktorisches Epithel entlang der reduzierten Concha nasalis 
zu finden (Abb.35, 36). Der Choanengang ist mit respiratorischem Epithel ausgekleidet. 
Er ist im Bereich der inneren Choane und dahinter ventral mit der Choanenrinne ver- 
bunden (Abb.34, 35). Rostral davon ist der Choanengang jedoch von der Choanenrinne 
durch Bindegewebe getrennt. 


Der caudale Abschnitt des absteigenden Choanenganges ist zur Mundhöhle hin nur spalt- 
förmig geöffnet; die erweiterte Öffnung (Apertura choanalis externa) liegt weit hinter der 
inneren Choane (Abb.2, 36, 37). Er kann daher als funktioneller Ductus nasopharyngeus 
oder besser ,Canalis nasopharyngeus‘ (‘Sillon nasopharyngé* sensu Gabe & Saint Girons 
1976) bezeichnet werden. 


Die äußere Choane, die breite Öffnung des Ductus nasopharyngeus in die Mundhöhle, 
erstreckt sich über das Ende der Nasenkapsel in die Orbitalregion als flache Rinne fort 
(Abb.2); diese geht caudal in die mediale, unpaare Interorbitalrinne tiber. Der ventrale 
Abschluß dieser Rinne durch die Zunge stellt die Funktion des Ductus nasopharyngeus als 
Verbindungsweg der Nase mit dem Rachen sicher. Es wird dadurch ein Atemkanal von 
der Mundhöhle abgetrennt (vgl. Göppert 1903). 


Bei allen untersuchten Iguania konnte ein rostraler Recessus des Cavum nasi festgestellt 
werden, der rostral der Einmündung des Vestibulum nasi in das Cavum nasi liegt. Er 
befindet sich dabei ventral des Vestibulum nasi bzw. des Septomaxillare und ist mit 
respiratorischem Epithel ausgekleidet (Abb.34, 39, 41). Der rostrale Recessus ist nach 
Angaben von Lemire et al. (1970) bei Uromastyx mit einer großen Anzahl von Schleim- 
zellen ausgestattet. Bei Phymaturus geht der rostrale Recessus caudal in einen lateralen 
Recessus des Choanenganges bzw. des Cavum nasi über, der lateral der reduzierten 
Concha liegt und caudal mit dem Cavum antorbitale kommuniziert. Vorne ist der laterale 
Recessus mit respiratorischem Epithel, hinten mit olfaktorischem Epithel ausgekleidet. 


Bei Phymaturus und Corytophanes ist sowohl eine laterale Aussackung des Choanen- 
ganges (Rec. lat. ductus choanalis, Abb.42) als auch eine laterale Aussackung der 
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Choanenrinne (Winkeltasche sensu Beecker 1903) vorhanden. Letzterer Recessus ist 
bei Uromastyx mit einer hohen Anzahl an Schleimzellen ausgestattet und scheint daher 
wichtig für den Transport von gelösten Stoffen in der Choanenrinne zu sein (Lemire et al. 
1970). 


Das Cavum nasi von Stenocercus, Oplurus und Liolaemus reicht rostral bis unter die 
dorsale Schuppe des Septomaxillare und ist in rostrocaudaler Richtung schlauchförmig. 
Bei Petrosaurus besitzt es eine transversale Lage; es liegt im hinteren Teil der Nasen- 
kapsel, lateral und ventral des Vestibulum nasi. Die innere Choane befindet sich im 
hinteren Abschnitt der Nasenkapsel und wird medial vom breiten Processus rostralis des 
Planum antorbitale begrenzt, der gleichzeitig das Cavum nasi unterlagert und dieses vom 
absteigenden Choanengang trennt. Der rostrale Recessus des Cavum nasi liegt lateral 
der Fissura lateralis (Abb.10). Sehr ähnliche Verhältnisse findet man bei Sceloporus; 
hier erstreckt sich der rostrale Recessus des Cavum nasi bis in Höhe des Jacobsonschen 
Organs (Malan 1946). 


Das Cavum nasi proprium von Corytophanes hat rostral einen zylindrischen Querschnitt, 
während es caudal dorsoventral abgeplattet ist. In Höhe der Einmündung des Vestibulum 
in das Cavum nasi geht letzteres ventrolateral in den Choanengang über. Dieser öffnet 
sich in gleicher Transversalebene ventral durch die Apertura choanalis externa in die 
Mundhöhle (Abb.42). Die Öffnung zwischen Cavum nasi und Choanengang endet caudal 
etwa in Höhe des Hinterrandes der reduzierten Concha. Caudal davon schließt sich dem 
Cavum nasi das Cavum antorbitale an. Das Cavum antorbitale ist infolge der weit rostral 
gelegenen inneren Choane relativ groß (Abb.44). Olfaktorisches Epithel befindet sich 
an der dorsalen, medialen und teilweise auch an der ventralen Wand des Cavum nasi und 
Cavum antorbitale. Die zu einem flachen Knorpelwulst reduzierte Concha nasalıs ist an 
ihrer medialen Seite mit olfaktorischem Epithel bedeckt (Abb.43). 


Dem Cavum nasi der untersuchten Polychridae fehlen Reste der Concha nasalıs. Das 
Cavum nasi hat bei dem älteren Embryo von Anolis die Form eines geraden, dorsoventral 
abgeplatteten Rohres (Abb.51). In seinem caudalen Abschnitt besteht lateral über den 
absteigenden Choanengang die Verbindung zur Mundhöhle (Abb.52). Die Apertura 
choanalis interna und externa liegen etwa in gleicher Transversalebene, aber im hinteren 
Teil der Nasenkapsel. Ein lateraler Recessus des Cavum nasi und ein kurzes Cavum 
antorbitale ohne olfaktorisches Epithel sind nur bei dem 5,2 mm KL Embryo von Anolis 
marmoratus ausgebildet, dem Schlüpfling fehlen diese Aussackungen (Abb.46, 47). Dies 
ist auf die Ausdehnung des Cavum nasi und der Caudalverlagerung der Choane während 
der Ontogenese zurückzuführen. Die dorsale und mediale Seite des Cavum nasi sind mit 
olfaktorischem Epithel und Bowmanschen Drüsen ausgestattet, während seine latero- 
ventrale Seite mit respiratorischem Epithel ausgekleidet ist. Das Cavum nasi dehnt sich 
bei Polychrus weiter nach lateral aus als bei Anolis und Chamaeleolis. 


Kompliziertere Verhältnisse findet man bei Physignathus und Pogona, da hier eine 
Concha nasalis mit Cavum conchale ausgebildet ist. Das Cavum nasi proprium ist 
rostral schlauchförmig, und der rostrale Recessus erstreckt sich über die Einmündung des 
Vestibulum nasi nach rostral in die Cupula nasi anterior. Der Epithelschlauch des Cavum 
nasi ist dorsal, medial und laterodorsal mit olfaktorischem Epithel ausgekleidet. Sein 
ventraler Teil besitzt respiratorisches Epithel. Hinter dem Jacobsonschen Organ ist die 
laterodorsale Wand des Cavum nasi nach ventral eingewölbt. Diese Einsenkung nimmt 
nach caudal an Tiefe zu und wird zu einer freien, mit einem Cavum conchale ausge- 
statteten Concha nasalis (Abb.55). Das Cavum nasi ist unterhalb der Concha über den 
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horizontalen und absteigenden Schenkel des Choanenganges mit der Mundhöhle ver- 
bunden (Abb.55). Dorsolateral der Concha befindet sich der rostral blind endende 
Recessus lateralis (Rec. extraconchalis, Abb.55) des Cavum nasi, der hinter der Concha 
medial mit dem Cavum nasi und ventral mit dem Choanengang kommuniziert. 


Der Recessus lateralis ist mit respiratorischem Epithel ausgekleidet, während die Ober- 
flache der Concha nasalis mit olfaktorischem Epithel bedeckt ist (Abb.55). Im caudalen 
Bereich der Nase wird das Cavum nasi lateroventral durch Bindegewebe vom ab- 
steigenden Choanengang abgetrennt, wodurch die innere Choane geschlossen wird. Der 
sich caudal anschlieBende Raum, das Cavum antorbitale, ist an seiner medialen und 
dorsalen Seite mit olfaktorischem Epithel ausgekleidet. Der absteigende Choanengang 
zieht als medial offene Rinne nach caudal und kann als Canalis nasopharyngeus be- 
zeichnet werden. Im Gegensatz zu Physignathus ist der absteigende Choanengang bei 
Pogona nicht spaltförmig zur Mundhöhle geöffnet, sondern zieht von dieser getrennt nach 
caudal; es ist also bei Pogona ein kurzer, ventral geschlossene: Ductus nasopharyngeus 
ausgebildet. Dieser wird vom dorsal liegenden Cavum nasi durch eine aufsteigende Flanke 
des Palatinum getrennt. Rostral des Ductus nasopharyngeus trennt diese Knochenflanke 
den Ductus nasolacrimalis vom Choanengang. 


Das recht kleine Cavum nasi von Uromastyx stellt einen kurzen mediolateral abgeplatte- 
ten Schlauch dar. Dieser läuft rostral in einen Recessus aus, der vor der Verbindung des 
Vestibulum mit dem Cavum nasi und dorsal des Septomaxillare liegt. Hinter der Ein- 
mündung des Vestibulum in das Cavum nasi wird letzteres lateral von der großen Concha 
nasalis mit ihrem Cavum conchale begrenzt (Textfig. 1). Ein Recessus lateralis (extra- 
conchaler Recessus) ist nicht ausgebildet. Das Cavum nasi geht sowohl ventral als auch 
hinter der Concha lateral in den Choanengang über, der sich über die Apertura choanalis 
externa in die Mundhöhle öffnet (vgl. Lemire et al. 1970). Diese wird in ihrem rostralen 
Abschnitt von einer häutigen Choanenfalte (Ruga choanalis) seitlich eingeengt (Abb.18). 


Die Apertura choanalis externa reicht bei Polychrus, Corytophanes und Uromastyx relativ 
weit nach rostral. Sie wird bei letzerem lateral von einer breiten schleimhäutigen 
Choanenfalte begrenzt und eingeengt (Abb.18). Es ist jedoch bei Uromastyx, wie bei 
allen Squamaten, im Gegensatz zur Angabe von Parsons (1970), ein kurzer, knorpeliger 
sekundärer Gaumen ausgebildet (vgl. Lemire et al. 1970). Die Apertura choanalis externa 
liegt bei den meisten übrigen Iguania weiter hinten als bei den oben genannten Gattungen. 
Sie wird knöchern medial vom Palatinum, caudal und lateral vom Maxillare begrenzt. Ein 
Ductus nasopharyngeus (sensu lato) ist nur bei Crotaphytus, Physignathus und Pogona 
ausgebildet (s.o.). Bei Chamaeleolis ist die Choane sehr kurz, da sie lateral und rostral von 
einer häutigen Choanenfalte begrenzt wird (Abb.23). Unmittelbar dorsal dieser befindet 
sich der breite Processus rostralis des Planum antorbitale, der den absteigenden Choanen- 
gang vom Cavum nasi in der Horizontalen trennt (Abb.23). 


Choanenrinne 


Bisher gibt es keine wissenschaftlichen Terminus für die von Beecker (1903) eingeführte 
Bezeichnung ‚Choanenrinne‘. Meist wird in englischer Literatur die Übersetzung ,choanal 
groove’ verwendet. Diese wohl abgrenzbare Struktur sollte einen anatomischen Namen 
erhalten, da es sich, dort wo sie auftritt, um eine homologe Bildung handelt. Ich führe 
daher ,Canalis choanalis‘ als neuen Begriff ein. 


Die Choanenrinne der Squamaten entsteht in der frühen Ontogenese durch Verwachsen 
des Vomerpolsters und der Oberkiefermassen (sensu Fuchs 1908) im Bereich hinter dem 
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Jacobsonschen Organ. Diese Verwachsung geschieht jedoch nicht biindig mit dem Mund- 
dach, sondern in einem höherem Niveau. Dadurch wird die dorsal liegende Nasenhöhle 
von der ventral davon liegenden Choanenrinne abgetrennt (Fuchs 1908, Bellairs & Boyd 
1950). Ontogenetisch ist die Choanenrinne daher Teil des Nasensackes und nicht der 
Mundhöhle. 


Die Choanenrinne von Crotaphytus verläuft als schmaler, ventraler Spalt im Gaumen von 
der äußeren Choane nach rostral bis zur Einmündung des Ductus organi vomeronasalis 
(Abb.2). Definitionsgemäß endet die Choanenrinne caudal mit der dorsalen Einmündung 
des absteigenden Choanenganges (Fuchs 1908, Bellairs & Boyd 1950, Abb.35). Demnach 
ist auch die Choanenrinne von Crotaphytus, wie die der meisten Iguania, nur sehr kurz. 
Jedoch ist die Öffnung in die Mundhöhle nur spaltförmig und die eigentliche Choane liegt 
hinter der Nasenkapsel (Abb.2). Der spaltförmig geöffnete Choanengang stellt daher 
morphologisch die caudale Fortsetzung der Choanenrinne dar. Erst caudal der inneren 
Choane kann der Choanengang als Ductus nasopharyngeus bezeichnet werden (Abb.37). 
Die Choanenrinne besitzt in ihrem gesamten Verlauf eine ausgedehnte laterale Aus- 
sackung, den Recessus lateralis canalis choanalis (= Winkeltasche sensu Beecker 1903, 
Abb.2, 35, 36). Lateral wird die Choanenrinne vom Maxillare, medial vom Vomer und 
Palatinum begrenzt. Rostral endet die Choanenrinne mit der Einmiindung des Ductus 
organi vomeronasalis und der medialen Einmtindung des Ductus nasolacrimalis. Dabei 
überkreuzt der Ductus nasolacrimalis die Choanenrinne dorsal und mündet in dessen 
mediale Seite an der Verbindung mit dem Ausfiihrgang des Jacobsonschen Organs ein 
(Abb.2, 33, 34). Wenig rostral der Verbindung von Choanengang und Choanenrinne 
besteht eine zusätzliche laterale Verbindung des Ductus nasolacrimalis mit der Winkel- 
tasche. Die gesamte Choanenrinne ist mit Flimmerepithel ausgekleidet. 


Die rostrale Einmündung des Ductus vomeronasalis in die Choanenrinne, wie auch die 
Beziehung zum Ductus nasolacrimalis findet man bei allen untersuchten Iguanıa (Abb.41, 
33, 39). Eine Winkeltasche (Recessus lateralis canalis choanalis) wie auch deren zusätz- 
liche Verbindung mit dem Ductus nasolacrimalis ist bei allen untersuchten Iguania aus- 
gebildet. Die Länge der Choanenrinne steht im Zusammenhang mit der Lage der 
äußeren und inneren Choane. Liegen diese weit vorne, wie bei Uromastyx, Corytophanes, 
Polychrus, Physignathus und zahlreichen anderen Iguania, so ist die Choanenrinne nur 
recht kurz. 


Die Choanenrinne von Anolis und Chamaeleolis ist dagegen außergewöhnlich lang. Sie 
ist bereits im jüngsten untersuchten Stadium (18 d, 4.0 mm KL.) dorsal vom Cavum 
nasi durch Bindegewebe getrennt (Abb.46). Die laterale Verbindung mit dem Ductus 
nasolacrimalis und die Vergrößerung des Recessus lateralis canalis choanalis erfolgt 
dagegen erst in der weiteren Ontogenese (Abb.51). Im Gewebe ventral der Choanenrinne 
entsteht die Cartilago ectochoanalis. Sie unterlagert beim älteren Embryo die Choanen- 
rinne in ihrer gesamten Lange (Abb.51, 52). Im Adulttier von Anolis sowie beim Schlüpf- 
ling von Chamaeleolis schließt diese Knorpelstruktur die Choanenrinne ventral gegen 
die Mundhöhle ab (Abb.23). Die Choanenrinne ist dann zu einem Gang geschlossen (vgl. 
Stimie 1966). 


Ductus nasolacrimalis 


Der Ductus nasolacrimalis leitet das Drüsensekret der Orbitaldrüsen ab und nimmt früh 
Beziehungen zum Nasensack bzw. mit dessen ventralen Abschnitten auf (Bellairs & Boyd 
1947, 1950). 
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Die proximal gegabelten Canaliculi nasolacrimales von Crotaphytus liegen am rostro- 
lateralen Rand der Orbita und vereinigen sich noch caudal des Foramen lacrimale zu 
einem unpaaren Gang (Abb.1, 37). Dieses wird lateral vom Lacrimale, rostral vom 
Maxillare und medial vom Praefrontale begrenzt. Der Ductus nasolacrimalis zieht lateral 
der knorpeligen Nasenkapsel in einer von der Cartilago paranasalis gebildeten Rinne 
nach rostral, wird in seinem gesamten Verlauf lateral vom Maxillare bedeckt und biest 
nach ventromedial zur Choanenrinne ab (Abb.2, 34, 35, 36). Nach seiner Verbindung 
mit der Winkeltasche der Choanenrinne teilt sich der Ductus nasolacrimalis in einen 
lateral blind endenden Gang und einen dorsal die Choanenrinne überkreuzenden Gang, 
der von medial in das untere Ende des Ductus organi vomeronasalis an dessen Ver- 
bindung in die Choanenrinne einmündet (Abb.34, 35). Der blind endende Anteil des 
Ductus nasolacrimalis füllt eine Aushöhlung der Lamina transversalis anterior aus. 


Der distale Verlauf des Ductus nasolacrimalis und seine Beziehung zur Choanen- 
rinne stimmt bei allen untersuchten Iguania weitgehend überein. Jedoch füllt nur bei 
Phymaturus und Physignathus auch ein blind endender Recessus des Ductus naso- 
lacrimalis eine Aushöhlung der Lamina transversalis aus (s.o.). Das Foramen lacrimale 
wird bei allen untersuchten Formen dorsal und medial vom Praefrontale sowie ventral und 
lateral vom Maxillare bzw. vom Lacrimale begrenzt. Das Lacrimale fehlt innerhalb der 
hier beschriebenen Arten bei Polychrus, Uromastyx und Pogona. Der Ductus naso- 
lacrımalis zieht gemeinhin durch dieses Foramen und verläuft am lateralen Rand der 
Cartilago paranasalis in einer offenen Rinne nach rostral. Diese Rinne fehlt nur dem 
untersuchten Stadium von Phymaturus. Bei den meisten Arten vereinigen sich die 
Canaliculi nasolacrımales außerhalb der knöchernen Nasenkapsel. Nur bei Corytophanes 
geschieht dies zwischen knöcherner und knorpeliger Nasenkapsel. Der Ductus naso- 
lacrimalis hat bei den untersuchten Acrodonta, außer Uromastyx, einen vergleichsweise 
großen Durchmesser; es ist auch ein sehr großes Foramen lacrimale ausgebildet. 


Glandula nasalis lateralis 


Squamaten besitzen nur eine Nasendrüse, die Glandula nasalis lateralis, und einen Aus- 
führgang, den Ductus glandulae nasalis lateralis. Diese Drüse liegt bei Crotaphytus in 
einer Mulde dorsal der reduzierten Concha nasalis und wird vom Praefrontale bedeckt 
(Abb.36). Die Drüse erstreckt sich im jüngeren Stadium bis an den Caudalrand der Nasen- 
kapsel (Abb.1). Die Größe der Glandula nasalis nimmt in der weiteren Ontognese noch 
erheblich zu. Zahlreiche Sammelkanäle vereinigen sich zu einem Ausführgang, der nach 
rostral zieht und durch eine Öffnung in der Cartilago parietotectalis, dem Foramen ductus 
glandulae nasalis lateralis, in die Nasenkapsel eintritt (Abb.1). Der Ausführgang mündet 
in das caudale Ende des Vestibulum nasi an dessen Verbindung mit dem Cavum nasi 
proprium ein (Abb.1). 

Die Glandula nasalis lateralis liegt bei den Iguania ohne Cavum conchale dorsal der zu 
einem Wulst reduzierten Concha nasalis. Die Einmündung des Ausfiihrgangs erfolgt bei 
allen untersuchten Iguania in der bei Crotaphytus beschrieben Weise. Eine Ausnahme 
bilden die Phrynosomatiden und Polychriden; hier liegt die Glandula nasalis lateralis 
in der erweiterten Fissura lateralis und ihr Ausführgang zieht bei ersteren nach caudal, bei 
letzteren nach medial (Abb.50). Der nach caudal ziehende — und damit von allen Iguania 
abweichende — Verlauf des Ductus glandulae nasalis lateralis steht im Zusammenhang 
mit dem stark verlängerten Vestibulum nasi und dessen Einmündung in das Cavum ant- 
orbitale. Bei den untersuchten Arten mit einem Cavum conchale (Physignathus, Pogona, 
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Uromastyx, Leiocephalus, Brachylophus) füllt die Glandula nasalis lateralis dieses aus 
und erstreckt sich durch den Aditus conchae auch außerhalb des Cavum conchale nach 
rostral (Abb.55). Der Ausführgang der Drüse tritt entweder durch das Foramen ductus 
glandulae nasalis lateralis in der Cartilago parietotectalis oder wie bei Physignathus 
zwischen Lamina transversalis anterior und hinterem Teil der Cupula nasi in die Nasen- 
kapsel ein (Abb.5, 7, 8, 10, 20). Der Ausführgang mündet von lateral in das Vestibulum 
nasi an dessen Einmündung in das Cavum nasi proprium ein. 


Während die Glandula nasalis lateralis bei den meisten untersuchten Iguania recht groß 
ist, findet man bei Corytophanes, Physignathus und Anolis nur relativ wenig Driisen- 
gewebe (vgl. Abb.36, 50). Bei Corytophanes tritt ein Teil der Driise durch ein kleines 
Foramen, das lateral der Fenestra superior liegt, in die Nasenkapsel ein (Abb.43). Dieser 
Teil der Drüse liegt medial der reduzierten Concha nasalis; ihr Ausführgang zieht von 
dorsolateral durch die Fenestra superior zum Hinterende des Vestibulum nasi (Abb.42). 
Die stark vergrößerte Drüse von Uromastyx füllt das große Cavum conchale aus und er- 
streckt sıch rostral unter das Vestibulum nası. Ihr dorsocaudaler Teil wird nicht knorpelig, 
sondern knöchern vom Maxillare bedeckt. 


Das Drüsensekret weist hohe KCl-Konzentrationen auf (Lemire et al. 1970, Lemire & 
Vernet 1982). Eine stark vergrößerte Drüse findet man insbesondere bei Formen, die 
in arıden Gebieten oder an Meeresküsten leben (z. B. Sauromalus, Dipsosaurus, 
Conolophus, Amblyrhynchus, Acanthodactylus, Schmid-Nielson et al. 1963, Duvdevani 
1972, Gabe & Saint Girons 1976). Nach Lemire & Vernet (1982) führt diese extrarenale 
Elektolytexkretion zu einem geringeren Wasserverlust und einer Aufrechterhaltung eines 
ausgeglichenen Mineral-Wasserhaushalts. Die Mineralzusammensetzung ist abhängig 
von der Ernährung. Vegetarische Formen scheiden mehr K+ aus als carnivore (Lemire & 
Vernet 1982). Außerdem spielt die Glandula nasalis lateralis eine wichtige Rolle bei der 
Reinigung des Vestibulum nasi und der Anfeuchtung der Atemluft (Duvdevani 1972, 
Stebbins 1948). 


Jacobsonsches Organ 


Das Jacobsonsche Organ (Organon vomeronasale) der Squamaten ist ein vom Nasensack 
vollständig abgeschlossenes Organ, das einen eigenen, nach ventral in die Mundhöhle aus- 
mündenden Ausführgang, den Ductus vomeronasalis, besitzt. Sein sensorisches Epithel 
zeichnet sich insbesondere durch das Fehlen von Bowmannschen Drüsen aus und durch 
die Innervierung durch den Nervus vomeronasalis; dieser zieht zum Bulbus olfactorius 
accessorius (Armstrong et al. 1953, Parsons 1970). 


Das Jacobsonsche Organ von Crotaphytus ist relativ groß. Es liegt im vorderen Drittel der 
Nasenkapsel und ist vollständig in eine Knorpel- und Knochenkapsel eingeschlossen. 
Rostral, medial und caudal wird es von der Lamina transversalis anterior, lateral von 
der Cartilago paraseptalis begrenzt (Abb.2). Das Septomaxillare liegt der Lamina trans- 
versalis anterior und der Crista lateralis septi nasi dorsal auf und bedeckt das Organ voll- 
ständig (Abb.2, 32). Der Vomer unterlagert die Cartilago paraseptalis. Das kugelförmige 
Organon vomeronasale besitzt an seiner medialen Seite eine dicke Schicht sensorischen 
Epithels (Abb.32). Der Ausführgang liegt im hinteren Drittel des Organs und mündet 
in das rostrale Ende der Choanenrinne ein. Von lateral ragt ein wulstförmiger Knorpel- 
fortsatz der Lamina transversalis anterior, die Concha, in das Lumen des Jacobsonschen 
Organs; sie ist mit nichtsensorischem Epithel bedeckt (Abb.32). Die Concha wirkt mög- 
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licherweise ähnlich einer Stempelpumpe und ist Teil des Füllmechanismus des Organs 
(Broman 1920). 


Die oben beschriebenen Beziehungen der Knorpelstrukturen zum Jacobsonschen 
Organ sind bei allen untersuchten Iguania in ähnlicher Weise zu finden (z. B. Abb.38). 
Corytophanes und die Chamaeleoniden bilden insofern eine Ausnahme, als hier das 
Septomaxillare fehlt. Das Jacobsonsche Organ wird, wenn vorhanden, nur knorpelig 
bedeckt und zwar rostral durch dıe Lamina transversalis anterior, weiter caudal durch 
die Cupula nası anterior (vgl. Malan 1946, Abb.40). Den meisten Chamaeleoniden fehlt 
das Jacobsonsche Organ völlig; bei Bradypodion ıst jedoch ein kleines Organ ohne 
Concha auch im Adultus ausgebildet (Malan 1946). Bei Corytophanes ist das Organon 
vomeronasale, im Vergleich zu anderen Iguania, in seiner Größe nicht reduziert. 


Innerhalb der Iguanıa ist das Jacobsonsche Organ bei den von mir untersuchten Phryno- 
somatiden Petrosaurus und Sceloporus vergleichsweise groß. Das gut ausgebildete Jacob- 
sonsche Organ könnte eine Kompensation für das in seiner Größe reduzierte Cavum nasi 
proprium sein. 


Das Jacobsonsche Organ der untersuchten Polychridae ist relativ klein. Es liegt bei Anolis 
und Polychrus im vorderen Viertel, bei Chamaeleolis im vorderen Drittel der Nasen- 
kapsel. Nur bei Polychrus ist eine Concha ausgebildet, die von ventral in das Organ 
hineinragt. Bei Anolis findet man sensorisches Epithel an der dorsalen und medialen Seite 
des Jacobsonschen Organs (Abb.49). Es besteht offensichtlich eine negative Korrelation 
zwischen der Vergrößerung des optischen Sinnes bei arborikolen Formen (zZ. B. Anolis) 
und der Reduktion des olfakorischen Systems. In diesem Zusammenhang steht auch 
die Verkleinerung des Jacobsonschen Organs und der Verlust der Concha bei diesen 
Formen. Wahrscheinlich können gelöste Geruchsstoffe in kleine Organe nur durch cilien- 
getriebenen Flüssigkeitsfluß gelangen. 


Bei Agama, Physignathus, Lophognathus, Pogona und Ctenophorus (= Amphibolurus), 
Chalarodon, Crotaphytus, Corytophanes und Uma liegt das Jacobsonsche Organ nicht 
senkrecht auf der horizontalen Gaumenfläche, sondern nach medial geneigt (Gabe & 
Saint Girons 1976, eigene Beobachtungen). Daher ist hauptsächlich an der medialen Seite 
sensorisches Epithel ausgebildet (Abb.40, 32). 


Der Ausführgang des Jacobsonschen Organs liegt bei allen untersuchten Iguania im 
caudalen Abschnitt und mündet in das rostrale Ende der Choanenrinne. Ebenso erfolgt 
die Einmündung des Ductus nasolacrimalis bei allen Formen in gleicher Weise. 


VERGLEICHENDE ANALYSE 


Allgemeine Vorbemerkungen zur Ontogenese und Phylogenese der Nasenkapsel 


Ein Problem stellt sich bei der Analyse von Schädelmerkmalen bezüglich der Vergleich- 
barkeit der Strukturen. In dieser Arbeit wurden insofern übereinstimmende Entwick- 
lungsstadien herangezogen, als der Zeitpunkt des Schlüpfens als Fixpunkt genommen 
wurde. Es wurden jedoch auch ältere Embryonalstadien und juvenile Tiere untersucht, 
um über die Veränderung der Strukturen Auskunft zu erhalten. Daneben wurden die 
eigenen Ergebnisse mit Daten aus der Literatur verglichen. Es konnte dabei in den 
meisten Fällen kein wesentlicher Unterschied im Bau der Nasenkapsel zwischen Schlüpf- 
lingen und adulten Tieren festgestellt werden. Dies deckt sich mit den Beobachtungen 
anderer Autoren (Malan 1946, Skinner 1973). 
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Wahrscheinlich ist dies in der Tatsache begründet, daß bei Squamaten bereits alle Sinnes- 
organe nach dem Schlüpfen voll funktionsfähig sein müssen. Die Knorpelkapseln, die 
diese umgeben, sind meist bereits in ihrer annähernd endgültigen Form ausgebildet. 
Resorptionen von Knorpel in der Ethmoidalregion treten nur sehr selten auf. Wo Ver- 
änderungen in der späteren Ontogenese stattfinden, ist dies vermerkt. Zum Verständnis 
der Entwicklung und Entstehung von ethmoidalen Strukturen standen zusätzlich frühe 
Stadien von Anolis sowie Untersuchungen anderer Autoren zur Verfügung (Eyal Giladi 
1964, Kamal & Zada 1973, Slaby 1981 an Agama bzw. Stellio; Malan 1946, Visser 1972 an 
Bradypodion; Haas 1937 an Chamaeleo; Kamal & Abdeen 1972 an Acanthodactylus; 
Gaupp 1900, De Beer 1930 an Lacerta, Skinner 1973 an Mabuya; Shrivastava 1963 an 
Varanus). 


Uber den Ursprung der verschiedenen Teile der knorpeligen Nasenkapsel der Squamaten 
herrscht noch keine völlige Klarheit. Nach den Untersuchungen von De Beer (1930), 
Kamal & Abdeen (1972) und Skinner (1973) ist es jedoch wahrscheinlich, daß mit Aus- 
nahme des Processus maxillaris, des Planum antorbitale und der Cartilago paraseptalis, 
die eigene Chondrifikationszentren haben, alle übrigen Teile der Nasenkapsel trabeku- 
laren Ursprungs sind. 


Uber den Zeitablauf der Verknorpelung lassen sich dagegen genauere Aussagen machen. 
So erscheint das Septum nasi bei allen untersuchten Squamaten sehr friih in der Onto- 
genese; an seinem dorsalen Rand entwickelt sich das Tectum nasi. Aus letzterem ent- 
steht sowohl die Seitenwand der Nasenkapsel als auch die Concha nasalis. Die Cupula 
nasi anterior bildet sich als dorsaler Auswuchs des rostralen Teils des Septum nasi. Am 
ventralen Rand des Septum nasi wächst die Lamina transversalis anterior nach lateral aus 
(Kamal & Abdeen 1972, Kamal & Zada 1973, Bellairs & Kamal 1981). 


Slaby (1982b) gibt dagegen an, daß das Septum nasi bei allen bisher von ihm untersuchten 
Squamaten durch eine Verschmelzung der Medialwände der Nasenkapsel entstanden sei. 
Bei Chamaeleo stellte er fest, daß das Septum nasi später als das Dach der Nasenkapsel 
verknorpelt (Slaby 1984). Jedoch ist anzumerken, daß Slaby Stadien untersuchte, bei 
denen die gesamte Nasenkapsel bereits vorknorpelig ausgebildet war. 


Die Cartilago ectochoanalis entsteht später in der Ontogenese und hat bei Sphenodon 
und Anolis ein eigenes Verknorpelungszentrum (Howes & Swinnerton 1903, eigene 
Beobachtungen). Skinner (1973) beschreibt dagegen bei Mabuya eine kontinuierliche 
Chondrifikation der Cartilago ectochoanalis und der Lamina transversalis anterior. 


Bei Bradypodion stellte Visser (1972) in frühen Stadien eine Verbindung zwischen dem 
Processus maxillaris posterior und dem Planum antorbitale durch „poorly condensated 
mesenchymatous cells“ fest. Bei derselben Art bestand für eine kurze Zeit während der 
Ontogenese auch eine mesenchymatische Verbindung des Processus maxillaris posterior 
mit dem Processus pterygoideus palatoquadrati. Auch auf Grund dieser Beobachtung ist 
ein visceraler Ursprung des Processus maxillaris sehr wahrscheinlich. 


Ziel der vergleichenden Analyse ist die Erstellung des Grundplans! der Regio ethmoida- 
lis der Squamata. Diese Vorgehensweise ist deshalb von großer Wichtigkeit, da sich 
der Grundplan der Iguania nur durch die abgleiteten Merkmale vom Grundplan der 
Squamata unterscheidet. Soweit bisherige Befunde es zulassen, werden auch Aussagen 


! Merkmalsausstattung der letzen gemeinsamen Stammart einer monophyletischen Gruppe; beinhal- 
tet sowohl ursprüngliche, als auch abgeleitete Merkmale. 
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über die Grundplanverhältnisse anderer Teilgruppen der Squamata getroffen. Bei der 
Entscheidung, ob ein apomorphes Merkmal eine Syn- oder Autapomorphie darstellt, 
wird das bestehende, durch zahlreiche andere Merkmale begründete System der 
Squamata verwendet (Estes et al. 1988). In die anschließende Merkmaisanalyse werden 
28 Taxa der Iguania einbezogen. Als Außengruppe erster Ordnung der Iguania werden 
die Scleroglossa herangezogen. Außengruppe zweiter Ordnung ist Sphenodon. 


Die einzelnen Kapitel werden folgendermaßen gegliedert: 

1. Ontogenese der Struktur (soweit bekannt). 

2. Vorkommen und Variation der diskutierten Struktur innerhalb der Iguania; 
3. bei Außengruppen (Scleroglossa, Sphenodon). 

4. Schlußfolgerung für den Grundplan der Squamaten und ihrer Teilgruppen. 


Die Grundplanmerkmale sowie deren Merkmalszustände werden durchnumeriert und in 
einer anschließenden Tabelle zusammenfassend dargestellt. Dabei werden Merkmale, die 
den gleichen oder sehr ähnlichen anatomischen Sachverhalt beschreiben, mit der gleichen 
Nummer versehen, obwohl es sich in einigen Fällen sehr wahrscheinlich um unabhängig 
voneinander entstandene Merkmalszustände handelt. 


Septum nasi 


Frühe ontogenetische Untersuchungen zeigen, daß das Septum nası bei verschiedenen 
Squamaten als eine einheitlich verknorpelte Nasenscheidewand entsteht (Shrivastava 1963, 
Skinner 1973, Bellairs & Kamal 1981). Wie erwähnt, nimmt Slaby (1982b) einen dualen 
Ursprung des Septum nası an, wobei der ventrale, etwas verdickte Teil trabekulären 
Ursprungs sei. Der obere Teil und das Dach der Nasenkapsel seien dagegen neu ent- 
standen. Zahlreiche andere Autoren, die auch frühere Stadien als Slaby bearbeitet hatten, 
berichten jedoch übereinstimmend, daß sich das Septum nası und der größte Teil der 
Nasenkapsel aus den verschmolzenen Rostralenden der Trabekel (trabecular plates) ent- 
wickeln (De Beer 1937, Kamal & Abdeen 1972, Skinner 1973). 


Bei Trogonophis (Amphisbaenidae) sowie bei Acontias (Scincidae) läuft das Septum nasi 
rostral in zwei Fortsätze aus (Fischer 1900, Brock 1941b). Ob diese Fortsätze den Rostral- 
enden der Trabekel entsprechen oder Neubildungen sind, läßt sich aber ohne die Unter- 
suchung früherer Stadien nicht entscheiden. 


Fenestra septi nasi 


Die Fenestra septi nasi entsteht bei Acanthodactylus (Lacertidae) und Eumeces (Scincidae) 
durch Resorption von Knorpel (Rice 1920, Kamal & Abdeen 1972). Über den Ent- 
stehungsmodus der Fenestra septi nasi anderer Squamaten, die eine solche besitzen, 
kann keine Aussage gemacht werden, da Untersuchungen früher Ontogenesestadien 
fehlen. Zahlreiche Untersuchungen belegen jedoch, daß das Septum nasi bereits früh in 
seiner charakteristischen Form angelegt wird. Sekundäre Fenestrierungen treten inner- 
halb der bisher untersuchten Taxa nur bei einigen Arten auf und dies stets erst in älteren 
Stadien (De Beer 1937, Bellairs & Kamal 1981). Es kann daher angenommen werden, 
da das Septum nasi einheitlich verknorpelt, daß die Fenestra septi nasi wie die Fenestra 
septi interorbitalis bei allen Squamaten durch Resorption von Knorpel entstanden ist 
(Bellairs & Kamal 1981). Die Fenestra septi nasi entsteht bei allen bekannt gewordenen 
Fällen nur im hinteren Bereich der Nasenkapsel. 
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Die Fenestra septi nasi konnte bei den meisten von mir untersuchten Leguanen beobach- 
tet werden, und sie ist bei einigen Gattungen recht groß. Innerhalb der Acrodonta ist nur 
bei Lyriocephalus und Pogona eine horizontal spaltförmige Fenestra septi im ventralen 
Teils des Septum nasi ausgebildet. Adulte /guana, Uta und Lophognathus besitzen eben- 
falls eine spaltförmige Fenestra septi nası im mittleren Bereich der Nasenkapsel (Gabe & 
Saint Girons 1976). 


Innerhalb der Scleroglossa ist nur bei Acanthodactylus und Acontias eine große, bei Lacerta 
agilis, L. vivipara, Cordylus cordylus, Chalcides ocellatus, Eumeces quinquelineata, 
Anguis fragilis und Xantusia vigilis eine kleine Fenestra septi nasi beschrieben worden 
(Gaupp 1900, Rice 1920, Pratt 1948, El Toubi & Kamal 1959, Gabe & Saint Girons 1976, 
Bellairs & Kamal 1981). Die bei zahlreichen Iguania beobachtete Incisur im oberen 
Bereich des Septum nasi im Bereich des Foramen olfactorium, tritt bei Anguis, Ophi- 
saurus, Gerrhosaurus, Lacerta und Phelsuma auf (Zimmermann 1913, Pratt 1948, eigene 
Beobachtungen). Dieser Einschnitt steht möglicherweise mit dem Platzbedarf des 
Bulbus olfactorius in Zusammenhang. Das Septum nasi von Sphenodon und von allen 
untersuchten Schlangen ist unperforiert (Werner 1962, Bellairs & Kamal 1981). 


Da das Septum nası bei allen Squamaten bereits früh in der Ontogenese als einheitlich 
verknorpelte Platte entsteht und erst im Laufe der Ontogenese bei einigen Arten durch 
Resorption von Knorpel eine Fenestra septi nasi auftritt, ist für den Grundplan der 
Squamata ein unperforiertes Septum nası anzunehmen. Die spaltförmige Fenestra septi 
nasi ist möglicherweise ein abgeleitetes Grundplanmerkmal der Iguania (Merkmal 1.1.). 
Eine sehr große Fenestra septi nası kann dann als zweiter Merkmalszustand ange- 
sehen werden (Merkmal 1.2.). Die Verteilung dieses Merkmals zeigt, daß eine große 
Fenestrierung wahrscheinlich mehrfach unabhängig innerhalb der Iguania entstanden 
ist (Tab.1). Da eine große Fenestra septi nasi insbesondere bei allen untersuchten Tropi- 
duridae vorkommt, könnte dieses Merkmal eine Autapomorphie dieser Familie sein. 
Diese Annahme bleibt jedoch spekulativ, da nur eine begrenzte Anzahl von tropiduriden 
Taxa daraufhin untersucht werden konnte und die Ausprägung des Merkmals außerdem 
sehr variabel erscheint. Für die Verwendung des Merkmals als Synapomorphie mit den 
Crotaphytidae müßten zu viele Zusatzannahmen gemacht werden. 


Processus praenasalis 


Der Processus praenasalis ist bei den untersuchten Iguania in älteren Stadien relativ 
größer als in jüngeren; nach Beobachtungen von Slaby (1982b) hat dieser bei /guana eine 
frühe mesenchymatische Anlage aber eine relativ späte Verknorpelung. Er ist bei allen 
untersuchten Leguanen - nicht jedoch bei den Acrodonta - zu finden (Born 1879, Malan 
1946, eigene Beobachtungen). Unter den Scleroglossa besitzen nur Teius, Varanus, 
Chamaesaurus (Cordylidae) und einige Schlangen (Eryx, Eunectes, Xenopeltis, Anilius) 
einen Processus praenasalis (Malan 1946, Bellairs 1949, Bellairs & Kamal 1981). Allen 
übrigen untersuchten Scleroglossa fehlt er. 


Bei Sphenodon und den Archosauria (Aves, Crocodilia) ist ein Processus praenasalis zu 
finden (De Beer 1937, Weber 1990, Klembara 1991). Ich nehme daher einen Processus 
praenasalis für den Grundplan der Amniota an. Möglicherweise ist ein solcher bereits für 
den Grundplan der Tetrapoda anzunehmen, da er bei Gymnophiona auftritt (Jurgens 
1971). Seine Reduktion wäre dann mehrfach unabhängig erfolgt und als abgeleitet anzu- 
sehen. Für die Acrodonta ist die Reduktion des Processus praenasalis autapomorph 
(Merkmal 2.1). 
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„Dachknorpel“ des Jacobsonschen Organs 


Eine vollständige knorpelige Bedeckung des Jacobsonschen Organs, die in mittlerer Höhe 
des Septum nasi nach lateral abgeht, wird als Dachknorpel bezeichnet (,roofing cartilage‘ 
sensu Malan 1946). 


Der Dachknorpel — oder Reste davon - entstehen bei Sphenodon und Iguana erst in 
älteren Embryonalstadien (Malan 1946, Werner 1962, Slaby 1982b). Bei Bradypodion ist 
dagegen schon früh in der Ontogenese eine breite Leiste am Septum nasi zu beobachten, 
die das Jacobsonsche Organ bedeckt; sie verschmilzt in der weiteren Ontogenese mit der 
Cupula nasi anterior (Visser 1972). 


Einer Leiste, die ich als Crista lateralis septi nasi bezeichnet habe, liegt das Septomaxillare 
dorsal an; sie kommt bei allen bisher untersuchten Iguania vor. Bei adulten Sceloporus ist 
dieser Wulst nach lateral zu einem breiten, aber perforierten Dach ftir das Jacobsonsche 
Organ ausgedehnt. Diesem Knorpeldach liegt das Septomaxillae dorsal auf (Malan 1946). 
Bei Phrynosoma ist auch ein breites knorpeliges Dach fiir das Jacobsonsche Organ aus- 
gebildet; das Septomaxillare liegt jedoch caudal davon (eigene Beobachtung). /guana, 
Crenosaura, Physignathus, Pogona und Phymaturus besitzen nur im rostralen Bereich des 
Jacobsonschen Organs ein schmales knorpeliges Dach, das wahrscheinlich zum größten 
Teil von der Lamina transversalis anterior gebildet wird (Malan 1946, Oelrich 1956; eigene 
Beobachtungen). 


Bei Sphenodon wird das Jacobsensche Organ vollständig knorpelig bedeckt; das Septo- 
maxillare liegt lateral davon (Malan 1946). Unter den Scleroglossa sind bei Lacerta agilis, 
L. vivipara, Acanthodactylus, Phelsuma, Gerrhosaurus, Teius, Cnemidophorus und 
Ameiva eine Crista lateralis septi nası ausgebildet (Gaupp 1900, Malan 1940, 1946, Kamal 
& Abdeen 1972, Bellairs & Kamal 1981, eigene Beobachtungen). Bei Teius wird — ähnlich 
wie bei einigen Iguania — das Jacobsonsche Organ caudal durch eine recht breite Knorpel- 
platte begrenzt. Bei einigen Arten (zZ. B. Mabuya, Skinner 1973) sind isolierte Knorpel- 
stücke, die caudal des Jacobsonschen Organs liegen, beschrieben worden. Diese Knorpel- 
rudimente sind jedoch von ihrer Lage nicht mit der Crista lateralis septi nasi zu ver- 
gleichen, sondern vielmehr Reste der Verbindung der Lamina transversalis anterior mit 
der Cartilago paraseptalis hinter dem Jacobsonschen Organ. 


Bei Arten ohne Crista lateralis ist das Septomaxillare medial verdickt, so daß die Septo- 
maxillaria sich im Adultus medial fast berühren. Dies wurde von Etheridge & de Queiroz 
(1988) als apomorpher Zustand gewertet. Lang (1989) nimmt dagegen den selben Sach- 
verhalt als ursprünglich für die Squamata an, da dieses Merkmal beı der Mehrzahl der 
Arten (mit Ausnahme der Iguania) zu finden ist. Diese Schlußfolgerung ist jedoch nach 
den vorliegenden Ergebnissen nicht haltbar. 


Die Reduktion des ursprünglich knorpeligen Daches für das Jacobsonsche Organ zu einer 
Leiste und die Ersetzung desselben durch das Septomaxillare ist als abgeleitetes Grund- 
planmerkmal der Squamata anzunehmen (Merkmal 3.0). Da bei keinem Vertreter der 
Anguimorpha und Serpentes eine Crista lateralis septi nasi auftritt, könnte angenommen 
werden, daß die vollständige Reduktion dieser Leiste synapomorph ist (Merkmal 3.1). Bei 
Sceloporus und Phrynosoma müßte die teilweise knorpelige Bedeckung des Jacobson- 
schen Organs als sekundär entstanden angesehen werden. 
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Tectum nasi 


Das Tectum nasi entsteht am dorsalen Rand des Septum nasi und gliedert sich in eine 
Cupula nasi anterior und eine Cartilago parietotectalis (vgl. Bellairs & Kamal 1981). 


Cupula nasi anterior 


Die Cupula nasi anterior nimmt bei Squamaten immer erst in der späteren Ontogenese 
eine kuppelförmige Gestalt an, und es entstehen dann die Processus alares (Bellairs & 
Kamal 1981, eigene Beobachtungen). 


Die Cupulae nasi der meisten Squamata sind kuppelförmig und medial miteinander 
verbunden. Im Gegensatz dazu sind die Cupulae von Acontias, den Amphisbaeniden 
und zahlreichen Schlangen medial durch einen tiefen rostralen Einschnitt voneinander 
getrennt. Diese Lücke wird von einem kräftigen, dorsal aufsteigenden Fortsatz des 
Praemaxillare ausgefüllt (Brock 1941b, Bellairs & Kamal 1981). Diese rostrale knöcherne 
Versteifung der Nasenkapsel ist wahrscheinlich im Zusammenhang mit der grabenden 
Lebensweise dieser Arten entstanden. Bei Varanus sind die Cupulae nasi anteriores weit 
nach lateral divergierend. Die Cupula paßt sich somit dem stark verlängerten Vestibulum 
nasi an, das in der Aufsicht die Form eines auf dem Kopf stehenden U hat (Bellairs 1949). 


Der Processus alaris superior ist bei den meisten untersuchten Agamen (Agama, Lyrioce- 
phalus, Stellio, Trapelus, Phrynocephalus, Physignathus) größer als bei anderen Iguania. 
Dies trifft auch auf die von Malan (1946) bzw. Ramaswami (1946) untersuchten Agama 
und Calotes zu. Außerdem ist die Cupula nasi anterior stärker nach lateral divergierend 
(ebenso bei Corytophanes). Der vergrößerte Processus alarıs superior steht wahrscheinlich 
im Zusammenhang mit der Ausbildung eines äußeren Nasenmuskels, da er diesem als 
Ansatz dient (s.u. Merkmal 7.1.). Ein markanter Processus alarıs superior könnte eine 
Autapomorphie der Agamidae (sensu Moody 1980) sein (Merkmal 4.1.). Innerhalb 
der Iguania fehlt dieser Fortsatz Basiliscus, Brachylophus und Tropidurus. Zumindest 
beim untersuchten älteren Embryo von Brachylophus besteht die Möglichkeit, daß 
der Processus alaris superior erst später entsteht (vgl. Anolis, eigene Beobachtung). Bei 
allen untersuchten scleroglossen Squamaten ist der Processus alaris superior meist ein 
wenig hervortretender Fortsatz oder er fehlt ganz (z. B. den Gekkonidae; Merkmal 4.2., 
Bellairs & Kamal 1981). Jedoch ist bei Lacerta und Mabuya der Processus alaris superior 
recht groß und unterteilt die Apertura nasalis externa (Gaupp 1900, Skinner 1973). Im 
hinteren Abschnitt dieser Öffnung tritt‘ der Ausführgang der Glandula nasalis lateralis 
in die Nasenkapsel ein. Bei den meisten übrigen Squamaten ist keine derartige Unter- 
teilung der Apertura nasalis externa zu beobachten, sondern es ist ein separates Foramen 
für den Eintritt des Ausführgangs ausgebildet. Der Processus alaris inferior ist bei allen 
untersuchten Schlangen recht lang (Merkmal 5.1., Bellairs & Kamal 1981). Dort setzt der 
Musculus subnasalis an (Bruner 1897, eigene Beobachtung bei Boa). Ich bewerte dieses 
Merkmal als eine Autapomorphie der Ophidia (Merkmal 8.2.). 


Das Foramen apicale ist bei fast allen Squamaten und vielen anderen Tetrapoden zu 
finden und dient als Austrittsöffnung für den Ramus ethmoidalis medialis (N. V1). Es liegt 
bei Sphenodon und fast allen Squamaten im rostralen Bereich des Tectum nasi zwischen 
den Cupulae. Nur bei Varanus und den Schlangen verläßt der Ramus ethmoidalis medialis 
die Nasenkapsel unterhalb der Cupula und durchquert das Praemaxillare (Bellairs 1949). 
Dies ist als abgeleitet anzusehen und möglicherweise eine Synapomorphie (Merkmal 6.1.). 
Beim untersuchten Physignathus cocincinus fehlt auf einer Körperseite das Foramen 
apicale, der R. ethmoidalis medialis verläuft außerhalb der Nasenkapsel. 
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Außerhalb der Lepidosaurier ist meist auch ein Foramen apicale im Dach der Nasen- 
kapsel zu finden (De Beer 1937). Der Ramus ethmoidalis medialis zieht dagegen bei 
Crocodylus und Alligator nach ventral und verläßt die Nasenkapsel zwischen Lamina 
transversalis anterior und Septum nasi (De Beer 1937, Klembara 1991). Ob dieses 
Foramen dem Foramen apicale anderer Squamaten homolog ist, ist zweifelhaft. Innerhalb 
anderer Tetrapodengruppen — wie den Amphibien - bestehen Variationen im Verlauf des 
N. ethmoidalis medialis. Bei Urodelen liegt die Austrittstelle ebenfalls im Tectum nasi, 
während bei Anuren der Ramus ethmoidalıs medialis die Nasenkapsel ventral durch das 
Foramen basalıs verläßt (Jurgens 1972). Im Grundplan der Lepidosaurier ist das Foramen 
apicale im Tectum nasi anzunehmen (Merkmal 6.0.). 


Auf erer und innerer Nasenmuskel 


Bei allen untersuchten Agamen (Agama, Bronchocela, Caloies, Gonocephalus, Lyrioce- 
phalus, Pogona, Phrynocephalus, Physignathus, Stellio, Trapelus, Uromastyx) ist ein 
äußerer, glatter Nasenmuskel (M. nasalis externus) ausgebildet, der am Processus alaris 
superior, an der dorsalen Oberfläche der Cupula nasi, der Haut, die die äußere Nasen- 
öffnung umgibt und am Processus alaris inferior ansetzt und nach caudoventral zum 
Maxillare zieht (Abb.26). Dieser Muskel ist auch deutlich auf den Querschnittsphoto- 
graphien des Embryos von Bronchocela jubata von Slaby (1982c) zu erkennen, obwohl er 
in der Beschreibung der Nasenkapsel keine Erwähnung findet. Einen ähnlich verlaufen- 
den Muskel, der aber nur als schmales Muskelband ausgebildet ist, findet man auch bei 
Bradypodion und Chamaeleo; hier ist jedoch der Processus alaris superior nicht vergrößert 
(Malan 1946, eigene Beobachtung). Besonders stark entwickelt ist der Muskel bei Agama 
agama, Pogona, Phrynocephalus, Trapelus mutabilis und Uromastyx, also bei Arten, die in 
trockenen und heißen Habitaten vorkommen. Bei den tropischen Gattungen Bronchocela, 
Calotes, Gonocephalus und bei Physignathus cocincinus ist der äußere Nasenmuskel 
dagegen kleiner. In trockenen Biotopen ist es von Vorteil, die äußere Nasenöffnung zum 
Verdunstungsschutz verschließen oder den Durchmesser verkleinern zu können. 


Außerhalb der Acrodonta ist nur bei Eremias (Lacertidae) und Acontias (Scincidae) 
ein äußerer, glatter Nasenmuskel vorhanden (Malan 1946). Bei beiden Formen hat der 
Muskel jedoch einen anderen Faserverlauf als bei den Acrodonta. Er zieht von der 
dorsalen Oberfläche der Cupula nasi und dem Processus alaris superior zum Processus 
alarıs inferior und zum Maxillare, bei Acontias dagegen zum Septomaxillare. Er umgibt 
die äußere Nasenöffnung caudal halbkreisförmig. Außerhalb der Lepidosaurier gibt es 
äußere Nasenmuskulatur bei den Crocodilia (Bellairs & Shute 1953) sowie bei Urodela 
und Anura (Bruner 1902, Gans & Pyles 1983, Nikitin 1986). Auf Grund der unterschied- 
lichen Lage dieser Muskulatur erscheint es wenig wahrscheinlich, diese Nasenmuskulatur 
mit derjenigen der Acrodonta homologisieren zu können, wie dies von Malan (1946) 
unternommen wurde. Bei einer derartigen Annahme müßte von einer vollständigen und 
mehrfach unabhängigen Reduktion bei den Mammalia, den Chelonia, den Aves, den 
Rhynchocephalia und mehrfach innerhalb der Squamaten ausgegangen werden. 


Es kann daher angenommen werden, daß der äußere Nasenmuskel in der Stammgruppe 
der Acrodonta neu entstanden ist und bei Eremias und Acontias sich konvergent dazu 
entwickelt hat. Die Entwicklung von glatten Muskelfasern aus undifferenziertem Binde- 
gewebe ist leicht möglich. Die Innervation erfolgt durch viscerale Nervenfasern. Es 
besteht wahrscheinlich oft ein Zusammenhang zwischen der Ausbildung eines großen 
äußeren Nasenmuskels und eines großen Processus alaris superior. Bei Uromastyx jedoch 
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ist der Processus alaris superior nicht auffallend vergrößert. Daher ist diese Korrelation 
keine absolute. Der glatte Nasenmuskel ist innerhalb der Squamaten ein abgeleitetes 
Merkmal und eine Autapomorphie der Acrodonta (Merkmal 7.1.). 


Eine Nasenklappe (‘nasal valve’ sensu Stebbins 1948) kommt bei allen Phrynosomatiden 
vor (Lemire 1985, Wiens 1993, eigene Beobachtungen). Dieser Gewebskomplex besteht 
aus umfangreichem Schwellgewebe und glatter Muskulatur und liegt im Boden des 
Vestibulum nasi in der Nähe der äußeren Nasenöffnung. Dabei sind in der Wand des 
Vestibulum der größte Teil der Muskelfasern radiär zu dessen Oberfläche angeordnet. 
Ein anderer Teil der Fasern verläuft parallel zur Oberfläche. Letztere setzen auch an 
der Lateralwand der Nasenkapsel an. Eine ähnliche Nasenklappe kommt innerhalb der 
Scleroglossa nur bei Anniella und Gerrhonotus vor (Stebbins 1948). Die Nasenklappe 
weicht jedoch in der Form und Lage wesentlich von dem äußeren Nasenmuskel der 
Acrodonta ab (s.o.). Bei zahlreichen Schlangen ist ein M. subnasalis (glatte Muskulatur) 
beschrieben worden (Bruner 1897, Lapage 1928). Dieser liegt im Boden des Vestibulum 
nasi und zieht vom Processus alaris inferior zum äußeren Epithel des Vestibulum nasi. 
Auf Grund seines Faserverlaufs stellt dieser Muskel einen spezialisierten Teil der radiar 
angeordneten Muskelfasern (M. radialis internus) in der Wand des Vestibulum anderer 
Squamaten dar (eigene Beobachtung an Boa, Merkmal 8.2). Die Kontraktion der Fasern 
müßte zu einer Erweiterung des Vestibulum nasi führen. 


Radiäre, glatte Muskelfasern, die neben Blutlakunen und lockerem Bindegewebe das 
Vestibulum nası umgeben, sind für den Grundplan der Squamata anzunehmen (Merk- 
mal 7.0). Die Nasenklappe ist ein spezialisierter Teil dieses Schwellgewebes. Sie hat die 
Funktion der Verkleinerung des Durchmessers der äußeren Nasenöffnung. Die Nasen- 
klappe ist eine Autapomorphie der Phrynosomatidae (Merkmal 8.1.). Diejenige von 
Anniella und Gerrhonotus müßte als Parallelentwicklung angesehen werden, da eine 
nähere Verwandtschaft mit den Autarchoglossa besteht (Estes et al. 1988). 


Cartilago parietotectalis 


Der laterale Rand der Cartilago parietotectalis ist bei all denjenigen Formen, bei 
denen das Vestibulum nasi S-förmig gewunden ist, nach ventral umgeschlagen, und 
er unterlagert den hinteren Abschnitt des Vestibulum nasi vollständig (Leiocephalus, 
Liolaemus, Phymaturus, Stenocercus, Crotaphytus, Oplurus, Brachylophus, Chamaeleo 
und Uromastyx, eigene Beobachtungen Abb.1, 4-9 sowie /guana, Malan 1946, Crenosaura, 
Oelrich 1956, Dipsosaurus, Sauromalus, Lemire 1985). An dieser Stelle ist die Cartilago 
parietotectalis ventral mit der Cartilago paranasalis verbunden. Besonders in älteren 
Stadien ist die Grenze beider Strukturen nicht festzustellen. Diese Form der Cartilago 
parietotectalis könnte im Zusammenhang mit der starken lateralen Ausdehnung des 
Vestibulum nasi durch die S-förmige Windung entstanden sein. 


Weder ein S-förmiges Vestibulum nasi noch dessen weitgehende knorpelige Unterlagerung 
kann man bei anderen Squamaten finden (Bellairs & Kamal 1981, eigene Beobachtungen). 
Daher ist die Unterlagerung des Vestibulum nasi durch die Cartilago parietotectalis als 
abgeleitet anzusehen. (Merkmal 9.1). Dies stellt möglicherweise eine Synapomorphie einer 
Teilgruppe der Iguania dar (Crotaphytidae + Opluridae + Tropiduridae + Iguanidae). 
Schwierig ist dabei Tropidurus einzuordnen, da hier keine Unterlagerung des geraden 
Vestibulum nasi stattfindet. 
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Uber die Situation bei anderen Tropidurini! (sensu Frost 1992) liegen keine Befunde vor. 
Der Nasensack von Plica umbra (Lemire 1985) gleicht jedenfalls weitgehend demjenigen 
von Tropidurus melanopleurus (eigene Beobachtung). Dies trifft möglicherweise auf die 
anderen Arten dieses Tribus zu. Im Gegensatz zu den Tropiduridae und Tropidurinae 
sind die Tropidurini durch zahlreiche autapomorphe Merkmale begriindet (Frost 1992). 
Als Zusatzannahme müßte man, wenn die Tropiduridae monophyletisch sind, für die 
Tropidurini annehmen, daß deren Nasenkapsel sekundär vereinfacht wurde und daß das 
gerade Vestibulum aus einem S-förmigen entstanden sei. 


Ebenso bereitet Uromastyx und Chamaeleo in der phylogenetischen Bewertung dieses 
Merkmals Schwierigkeiten, da sie in einigen Merkmalen mit den übrigen Acrodonta 
(Acrodontie, äußerer Nasenmuskel, Merkmal 7.1., kein Processus praenasalis, Merkmal 
2.1.) übereinstimmen. Bei der Annahme des gemeinsamen Ursprungs der Unterlagerung 
des Vestibulum nası durch die Cartilago parietotectalis bei Uromastyx, Chamaeleo und 
den Leguanen müßte man eine Reduktion dieses Merkmals bei allen übrigen Acrodonta 
annehmen. Insbesondere die andere Form des Septomaxillare bei Uromastyx sowie 
die gut begründete Monophylie der Acrodonta läßt es wahrscheinlicher erscheinen, 
daß die Unterlagerung des Vestibulum nasi und die S-förmige Windung bei Uromastyx, 
Chamaeleo und den Leguanen unabhängig voneinander entstanden ist. 


Fenestra superior nasi 


Die Fenestra superior nasi ist eine Öffnung im rostralen Bereich der Cartilago parietotec- 
talis, durch die keine Nerven oder Gefäße ziehen. Sie entsteht bei Lacerta, Ptyodactylus 
und Sphenodon (Howes & Swinnerton 1903, De Beer 1930, El Toubi & Kamal 196la, 
1961b) relativ früh in der Ontogenese durch retardierte Chondrifikation. 


Die Fenestra superior nasi ist innerhalb der Iguania bei Phymaturus, Leiocephalus, 
Basiliscus, Corytophanes und Phrynosoma ausgebildet. Innerhalb der Scleroglossa findet 
man sie bei Haplodactylus, Ptyodactylus (Gekkonidae), allen untersuchten Scincidae, 
Amphisbaenidae, Lacerta, Anguis sowie bei Sphenodon. Den Ophidia fehlt sie (Bellairs & 
Kamal 1981). 


Die Fenestra superior nasi wird vom Nasale meist vollstandig bedeckt. Es ist kein Zu- 
sammenhang zwischen dem Vorkommen einer Fenestra superior und Form der Nasen- 
kapsel zu sehen. Wahrscheinlich gehört die Fenestra superior zum Grundplan der Lepido- 
saurier. Die Lesrichtung ist jedoch nicht eindeutig. Daher unterbleibt die Einbeziehung 
dieses Merkmals in die phylogenetische Analyse. 


Fenestra lateralis nasi 


Die Fenestra lateralis nasi entsteht bei allen untersuchten Squamaten ebenfalls durch 
retardierte Chondrifikation. Sie stellt eine seitliche Öffnung der Nasenkapsel, meist lateral 
der Concha nasalis, dar. Sie wird ventral von der Cartilago paranasalis und dorsal von der 
Cartilago parietotectalis begrenzt (De Beer 1937, Skinner 1973, Bellairs & Kamal 1981. 
eigene Beobachtung). 


! Dieser Tribus ist synonym mit der ‚Tropidurus-group‘ sensu Etheridge & de Queiroz (1988) 
und beinhaltet die ehemaligen Gattungen Tropidurus, Tapinurus, Plica, Strobilurus, Uracentron, 
Uranoscodon. Diese Gruppe wurde von Frost (1992) taxonomisch neu bearbeitet und gegliedert. 
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Innerhalb der Iguania ist die Fenestra lateralis nur bei Anolis und Chamaeleolis zu finden; 
innerhalb der Scleroglossa bei allen untersuchten Lacertiden, Teiiden und Cordyliden 
(Bellairs & Kamal 1981). Eine kleine seitliche Öffnung in der Cartilago parietotectalis 
wurde bei Psammophis und Natrix (Colubridae) als Fenestra lateralis interpretiert 
(Bellairs & Kamal 1981). Bei Pryodactylus (Gekkonidae) und Mabuya (Scincidae) wird 
die Fenestra lateralis während der Ontogenese wieder verschlossen (El Toubi & Kamal 
1961a, 1961b, Skinner 1973). 


Letztere Beobachtungen würden dafür sprechen, daß die Fenestra lateralis nasi zum 
Grundplan der Squamata gehört und der Verschluß sekundär erfolgt ist. Jedoch ist 
die Lesrichtung nicht eindeutig, zumal keine funktionellen Erklärungen vorhanden sind. 
Die Seitenwand der Nasenkapsel wird frühzeitig von Deckknochen bedeckt, sowohl bei 
Formen mit, als auch bei solchen ohne Fenestra lateralis. 


Fissura lateralis nasi 


Als Fissura lateralis wird eine Spalte zwischen Cartilago parietotectalis und Cartilago 
paranasalis bezeichnet, die rostral der Concha nasalis liegt. Die Fissura lateralis kann 
rostral mit der Apertura nasalis externa verbunden sein oder durch die Ausbildung der 
Zona anularis von ihr getrennt werden (Malan 1946, Bellairs & Kamal 1981). 


Innerhalb der Iguania ist die Fissura lateralis bei zahlreichen Gattungen als deutlicher 
Spalt ausgebildet, der mit Bindegewebe und/oder der Glandula nasalis lateralis ausgefüllt 
ist (Anolis, Chamaeleolis, Polychrus, Sceloporus, Petrosaurus, Phrynosoma, „Agama“, 
Phrynocephalus und Lyriocephalus [eigene Beobachtungen]; Draco, „Calotes“, Iguana: 
Born 1879, Malan 1946, Ramaswami 1946; Merkmal 10.1.). Dagegen wird die Fissura 
lateralis bei Crotaphytus, Leiocephalus, Liolaemus, Stenocercus, Tropidurus, Oplurus, 
Brachylophus, Pogona, Physignathus, Uromastyx und Bradypodion durch Verschmelzung 
der Cartilago parietotectalis mit der Cartilago paranasalis während der Ontogenese 
teilweise verschlossen (Merkmal 10.2.). Sie ist innerhalb der Chamaeleoniden nur bei 
Rhampholeon ausgebildet (Frank 1951), während sie bei Chamaeleo wie auch Basiliscus 
und Corytophanes fehlt (eigene Beobachtungen). 


Innerhalb der Scleroglossa ist die Fissura lateralis bei den meisten Gekkota zu finden, 
wobei sie nur bei Tropicolotes, Stenodactylus, Atroedura und Palmatogecko rostral durch 
die Ausbildung der Zona anularis von der Apertura nasalis externa getrennt wird. Im 
rostralen Teil der Fissura lateralis liegt bei den meisten Geckos, wie auch bei einigen 
Iguania, der laterale Rand des Septomaxillare (Bellairs & Kamal 1981, eigene Beob- 
achtungen). Bei Varanus ist der rostrale Teil des Tectum nasi ebenfalls sehr lang und 
ventral von der Lamina transversalis anterior getrennt. Da die Cartilago paranasalis 
jedoch nicht so weit nach vorne reicht wie bei den Iguania oder Gekkota und keinen 
Kontakt zur Cartilago parietotectalis hat, kann bei dieser Gattung nicht von einer 
Fissura lateralis gesprochen werden (Bellairs 1949). Bei den tibrigen Squamaten und bei 
Sphenodon ist keine Fissura lateralis vorhanden (Pratt 1948, Bellairs & Kamal 1981). 


Die Fissura lateralis ist, wie der Vergleich zeigt, nur bei denjenigen Arten ausgebildet, bei 
denen das Vestibulum nasi relativ lang und die Concha weit caudal liegt (Iguanıa) oder 
der rostrale Teil des Cavum nasi schlauchförmig und gerade ist (Geckos, Anolis). Über 
den Außengruppenvergleich (Sphenodon, Autarchoglossa) ist es wahrscheinlich, daß 
die Ausbildung der Fissura lateralis einen abgeleiteten Zustand darstellt. Sie ist dann 
ein unabhängig voneinander entstandenes abgeleitetes Grundplanmerkmal der Iguania 
und der Gekkota (Merkmal 10.1.). Bei denjenigen Iguania mit S-förmig gewundenem 
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Vestibulum nasi, wie auch bei Tropidurus, ist der Verschluß der Fissura lateralis während 
der Ontogenese zu beobachten. Es ist dabei anzunehmen, daß bei diesen Arten die Fissura 
lateralis zwar angelegt, jedoch durch die Umbildungen an der Nasenkapsel infolge der 
S-förmigen Windung des Vestibulum nasi wieder verschlossen wird. Dies ist der zweite 
abgeleitete Merkmalszustand (Merkmal 10.2.). 


Die alternative Hypothese ware, die Ausbildung der Fissura lateralis als Grundplan- 
merkmal der Squamata anzusehen und deren Reduktion fiir die letzte gemeinsame 
Stammart der Autarchoglossa anzunehmen. Dabei müßte man jedoch die sekundäre 
Verkürzung des Vestibulum nasi und die Rückbildung des vorderen Teils der Cartilago 
paranasalis fordern; diese Annahme erscheint etwas unwahrscheinlicher. 


Paries nasi 


Eine selbständige Anlage der Cartilago paranasalis (= Paries nasi) ist zweifelhaft 
(Bellairs & Kamal 1981, Klembara 1991). Sie konnte bei Anolis in keinem Stadium von 
der Cartilago parietotectalis abgetrennt beobachtet werden. Zu demselben Ergebnis 
kommen auch Kamal & Abdeen (1972) bei Acanthodactylus und Skinner (1973) bei 
Mabuya. Slaby (1981, 1982b) stellte dagegen bei Agama und /guana eine getrennte Anlage 
beider Strukturen fest. Die strukturelle Grenze zwischen Cartilago paranasalis und 
Cartilago parietotectalis ist rostral durch die Fissura lateralis und caudal durch die 
Fenestra lateralis (wenn vorhanden) gegeben (Bellairs & Kamal 1981). Die von De Beer 
(1937) vorgenommene Abgrenzung zwischen diesen beiden Knorpelelementen durch das 
Foramen epiphaniale ist dagegen weniger gut geeignet, da dieses Foramen bei zahlreichen 
Iguanıa fehlt. Außerdem zeigen ontogenetische Untersuchungen am Cranium von Anolis 
marmoratus innerartliche Unterschiede im Verlauf des N. ethmoidalis lateralis und damit 
in der Ausbildung des Foramen epiphaniale. Es konnten extrakapsuläre und intra- 
kapsuläre Verläufe des Nerven beobachtet werden. Somit ist die Ausbildung eines 
Foramen epiphaniale bei dieser Art vom Ontogeneseablauf bzw. vom Verknorpelungs- 
zeitpunkt abhängig. 


Einige Autoren geben an, daß bei den Ophidia die Cartilago paranasalis fehle (De Beer 
1937, Kamal & Hammuda 1965, Bellairs & Kamal 1981). Im Hinblick auf deren zweifel- 
hafte Selbständigkeit, ist diese Vermutung jedoch unerheblich. 


Concha nasalis 


Als Concha nasalis wird die tiefe Einfaltung des Paries nası verstanden, die frei in das 
Cavum nası hineinragt. Einfaltungen der Schleimhaut ohne knorpelige Stütze kommen 
bei Squamaten nicht vor (Parsons 1970). Die Wand der Concha ist in der Regel doppelt, 
und es besteht daher ein Cavum conchale. Zur Ausbildung der Concha nasalis trägt nach 
Untersuchungen von Kamal (1968) nicht der Einfluß der Glandula nasalis lateralis bei, 
da die Concha gebildet wird, bevor die Glandula zu finden ist. Die Knorpelbildung folgt 
vielmehr der Einfaltung des olfaktorischen Epithels. 


Die Einsenkung der Nasenkapselseitenwand nach ventromedial und die Bildung einer 
Concha nasalis mit Cavum conchale ist bei allen Iguaniden s.str. (Brachylophus, Cteno- 
saura, Cyclura, Dipsosaurus, Iguana, Sauromalus, Matthes 1934, Oelrich 1956, Slaby 
1982b, Lemire 1985, eigene Beobachtungen) sowie bei Leiocephalus (Tropiduridae) und 
unter den Agamiden bei Diporiphora, Lyriocephalus, Pogona, Ctenophorus, Physignathus 
sowie bei den Uromastycidae (Uromastyx, Leiolepis) zu finden (Gabe & Saint Girons 
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1976, eigene Beobachtungen). Bei zahlreichen untersuchten Iguania ist nur ein flacher 
Wulst ausgebildet, dem die Glandula nasalis lateralis aufliegt (Crotaphytus, Oplurus, 
Tropidurus, Stenocercus, Liolaemus, Phymaturus, Phrynosoma, Basiliscus, Corytophanes, 
„Agama“, Phrynocephalus; eigene Beobachtungen). Nach Angaben Born’s (1879) trifft 
dies auch auf Leiosaurus (Polychridae) und Draco sowie auf Bronchocela und Calotes 
zu (Ramaswami 1946, Slaby 1982c). Diese flache Leiste ist als reduzierte Concha -nasalis 
zu interpretieren. Bei Anolis, Chamaeleolis, Polychrus, Petrosaurus, Sceloporus, (eigene 
Beobachtungen), bei Uma, Uta und den Chamaeleoniden! (Malan 1946, Gabe & Saint 
Girons 1976) findet man keine Concha nasalis. 


Innerhalb der Scleroglossa ist bei den meisten Formen eine Concha nasalis mit Cavum 
conchale ausgebildet. Ausnahmen: Ramphotyphlops (Typhlops) braminus, Leptotyphlops, 
Acrochordus, Hydrophis, Laticauda (beide Hydrophilidae) und Calamaria (Colubridae). 
Sie ist bei allen untersuchten Homalopsinae (Colubridae), bei Atractaspis (Aparallactinae, 
Colubridae), Typhlops punctatus, Anniella und bei den Amphisbaeniden zu einem 
Knorpelwulst reduziert (Kathariner 1900, Gabe & Saint Girons 1976, Bellairs & Kamal 
1981). Diese Auflistung zeigt, daß die Concha nasalis bei vielen subterranen oder aqua- 
tilen Formen reduziert ist. Das Jacobsonsche Organ ist dagegen gut entwickelt. 


Sphenodon besitzt eine vordere Concha und eine hintere voluminöse Concha, jedoch 
haben beide kein-Cavum conchale. Unterschiedlich ist auch die Lage der Concha nasalis. 
Bei Sphenodon, den Gekkota, Scincomorpha, Anguidae und den Schlangen ist die Concha 
durch eine Einsenkung der lateralen Nasenkapselwand entstanden, während sie bei den 
Iguania, bei Heloderma und Varanus von dorsorostral herabhängt (Malan 1946, Gabe & 
Saint Girons 1976). 


Durch die Ausbildung einer Concha nasalis wird die Oberfläche des olfaktorischen 
Epithels vergrößert (Gabe & Saint Girons 1976). Insbesondere bei terrestrischen Formen 
ist meist eine recht große Concha nasalis ausgebildet. Folgende Faktoren stehen wahr- 
scheinlich im Zusammenhang mit der Reduktion der Concha nasalis: 


1. Microsmatie (Chamaeleonidae, Polychridae, Corytophanidae, Wasserschlangen, 
grabende Arten). 

2. Größe des Cavum nasi ist durch die enorme Verlängerung des Vestibulum nasi 
limitiert (Phrynosomatidae, Crotaphytidae, Tropiduridae, Opluridae). Wegen der 
Überlagerung des Cavum nasi durch das Vestibulum nasi erscheint eine Einfaltung 
des Daches der Nasenkapsel kaum möglich. Eine gewisse Kompensation dieses 
Platzmangels wird durch eine Ausdehnung des Cavum nasi nach rostral (rostraler 
Recessus der Iguania) oder durch eine Vergrößerung des Cavum antorbitale erreicht 
(z. B. Phymaturus, Phrynocephalus, Lyriocephalus). 


Die Homologie der Conchae nasales innerhalb der Amniota ist letztlich nicht geklärt 
(Parsons 1959a, 1970). Wenn sich jedoch die Concha in ähnlicher Lage zum Ausführgang 
der Glandula nasalis lateralis befindet, wenn sie an vergleichbarer Stelle eingefaltet 
(Seitenwand oder Septum nasi) und mit gleicher Auskleidung (olfaktorisches oder 
respiratorisches Epithel) versehen ist, handelt es sich mit großer Wahrscheinlichkeit um 
eine homologe Bildung. 


! nur Haas 1937 beschreibt bei Chamaeleo eine flache Leiste am Dach der Nasenkapsel, der die 
Glandula nasalis aufliegt. 
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Lepidosaurier besitzen im Grundplan 2 Conchae, Vögel 3 Conchae (Weber 1990), Kroko- 
dile 2-3 (Saint Girons 1976). Innerhalb der Chelonia sind zwar bei einigen Gattungen 
Vorwölbungen der Paries nasi zu beobachten, jedoch sind die Grundplanverhältnisse 
bezüglich dieses Merkmals nicht geklärt (Eßwein in Vorb.). 


Wieviele Conchae im Grundplan der Mammalia vorhanden waren, ist schwer nachzuvoll- 
ziehen; zudem lassen sich diese mit denjenigen der Sauropsiden nur schwierig homolo- 
gisieren. Daraus ergeben sich für den Grundplan der Amniota zwei plausible Möglich- 
keiten: Erstens wäre an eine unabhängige Entstehung der Conchae bei Mammalia und 
Diapsida zu denken; als andere Möglichkeit wäre mindestens eine (mittlere?) Concha für 
den Grundplan der Amniota anzunehmen. 


Wenn man die Chelonia in die Sauropsida einreiht, ist sowohl an eine unabhängige 
Entstehung dieser Vorwölbungen innerhalb der Chelonia als auch an eine mehrfache 
Reduktion zu denken. Sowohl im Grundplan der Mammalia als auch in demjenigen 
der Diapsida wären dann sekundär weitere Conchae hinzugekommen. Für die letzte 
gemeinsame Stammart der Diapsida ist der Besitz einer zusätzlichen, vorderen Concha 
anzunehmen. Der Grundplan der Archosaurier zeichnet sich durch 2 oder 3 Conchae aus, 
abhängig davon, ob man die hintere und vordere Concha der Crocodilia mit derjenigen 
der Vögel homologisiert (Parsons 1959b, 1970, Saint Girons 1976, Weber 1990). Wahr- 
scheinlich ist die größere, mittlere Concha derjenigen der Squamata homolog. 


Als abgeleitete Grundplanmerkmale der Squamata sind die vollstandige Reduktion der 
vorderen Concha und die Ausbildung eines Cavum conchale, das von der Glandula nasalis 
lateralis ausgefüllt wird, anzunehmen (Merkmal 11.0). Das Cavum conchale wurde inner- 
halb der Iguania mehrfach reduziert; es entstand aus der voluminösen Vorwölbung 
eine flache Leiste (Merkmal 11.1.). Dies müßte man je nach bevorzugter Stammbaum- 
hypothese zwei bis dreimal fordern. Die vollständige Reduktion der Concha nasalis ist für 
den Grundplan der Polychridae, der Phrynosomatidae und der Chamaeleonidae anzuneh- 
men (Merkmal 11.2.). 


Processus maxillaris 


Der Processus maxillaris entsteht als ein vom Paries nasi unabhängiges Element (Rice 
1920, Bellairs & Kamal 1981). Seine caudale, mesenchymatöse Verbindung mit dem 
Processus pterygoideus palatoquadrati in sehr friihen Stadien z. B. bei Bradypodion 
spricht fiir einen visceralen Ursprung (Visser 1972). 


Einen langen Processus maxillaris posterior findet man unter den Iguania bei Phy- 
signathus, Corytophanes, Leiocephalus, Uromastyx, Polychrus und Brachylophus. Bei 
Tropidurus, Lyriocephalus und „Agama“ fehlt er; bei Chamaeleo, Bradypodion und 
Phymaturus ist er in den untersuchten Stadien isoliert von der Nasenkapsel (Malan 1946, 
Visser 1972, eigene Beobachtungen). Nur bei Lyriocephalus ist der Processus maxillaris 
anterior besonders lang. 


Bei den meisten untersuchten Scleroglossa ist ein Processus maxillaris anterior und 
posterior ausgebildet (Bellairs & Kamal 1981). Fast allen Schlangen und Amphisbaeniden 
fehlen beide Fortsätze. Nur Typhlops, Eunectes und Eryx haben einen kurzen Processus 
maxillaris posterior am Planum antorbitale (Kamal & Hammouda 1965a, Bellairs & 
Kamal 1981). Sphenodon besitzt einen langen Processus maxillaris posterior (Howes & 
Swinnerton 1903). Der Processus maxillaris posterior spielt vermutlich in der Ver- 
ankerung der Nasenkapsel im Oberkiefer eine Rolle. 
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Innerhalb der Archosaurier ist nur bei Alligator in frühen Entwicklungsstadien ein Pro- 
cessus maxillaris posterior am Planum antorbitale — in ähnlicher Lage und Beziehung zum 
Palatinum wie bei den Squamaten — ausgebildet (Klembara 1991). Bei einigen Seeschild- 
kröten sind isolierte Knorpelelemente dorsal des Palatinum zu finden, die meist als Reste 
eines Processus maxillaris posterior interpretiert werden (Eßwein pers. Mitt.). 


Ein langer Processus maxillaris posterior kann für den Grundplan der Lepidosaurier 
(wahrscheinlich Sauropsida) angenommen werden, da eine Verbindung mit .dem Pro- 
cessus pterygoideus des Viscerocranium in frühen Stadien bei einigen Formen besteht. 
Dies spricht dafür, den Processus maxillaris posterior wie bei den Amphibia auch bei den 
Sauropsida als Teil des Palatoquadratum anzusehen (Merkmal 12.0.; De Beer 1937, Visser 
1973, Bellairs & Kamal 1981). Die vollständige Reduktion des Processus maxillaris 
anterior bei den Ophidia (Merkmal 12.1.) und die Reduktion beider Processus bei den 
Caenophidia (Merkmal 12.2.) könnte eine Autapomorphie dieser Gruppen sein. 


Planum antorbitale 


Das Planum antorbitale verknorpelt bei allen untersuchten Lepidosauria selbständig. 
Es ist dem Septum nası zwar angelagert, jedoch nur bei Cerastes (Viperidae) und Naja 
(Elapidae) mit diesem verschmolzen (Kamal & Hammouda 1965c, El Toubui et al. 1970). 
Das Planum antorbitale ist bei denjenigen Arten, bei denen das Cavum antorbitale 
reduziert ist, nur sehr flach (Anolis, Polychrus, Chamaeleolis; Chamaeleonidae). Wahr- 
scheinlich besteht ein Zusammenhang mit der Größe der Augen und deren Platzbedarf. 
Bei den übrigen Squamaten stellt das Planum antorbitale eine nach caudal gerichtete 
flache Kuppel dar (Malan 1946, Bellairs & Kamal 1981, eigene Beobachtung). Daher ist 
ein kleines und flaches Planum antorbitale wie auch das Fehlen des Cavum antorbitale als 
abgeleitet anzunehmen. Dies könnte eine Autapomorphie der Polychridae sein (Merkmal 
13.1). Bei den Chamaeleonidae kommt es zusätzlich zu einer Verschmelzung des Planum 
antorbitale mit der Cartilago parietotectalis und dem Planum supraseptale zu einer ‚dorsal 
plate‘ (Malan 1946, Visser 1972; Merkmal 13.2.). 


Processus rostralis des Planum antorbitale 


Processus rostralis plani antorbitalis, ein medial der Choane liegender Fortsatz, wurde 
als neuer Begriff eingeführt. Er befindet sich im Gewebe zwischen dem Siphon-artig 
gewundenen, absteigenden Choanengang (Ductus choanalis descendens) und kommt bei 
allen untersuchten nicht-acrodonten Iguania, bei Pogona und Phrynocephalus vor. Bei 
letzterem ist die Lage und Beziehung zum absteigenden Choanengang nicht gegeben: 
er reicht hier rostral bis in Höhe der ventralen Schuppe des Septomaxillare, wird vom 
Palatinum unterlagert und dient als Stützstruktur für diesen Knochen; er ist nicht mit der 
Lamina transversalis anterior verbunden. Der Processus rostralis planı antorbitalis fehlt 
unter den Leguanen nur dem untersuchten Exemplar von Basiliscus. 


Bei einigen Leguanen besteht durch straffes Bindegewebe rostral eine Verbindung mit der 
Lamina transversalis anterior (Petrosaurus, adulte Phrynosoma). Diese Verbindung liegt 
zwischen Cartilago paraseptalis und Cartilago ectochoanalis medial der Choanenrinne 
und ist bei Sceloporus und juvenilen Phrynosoma verknorpelt. Sie stützt die mediale 
Choanenfalte. Dieses Knorpelband wurde von Malan (1946) ‚lateral paraseptal cartilage‘ 
bezeichnet. Caudal gerichtete Fortsätze an der Lamina transversalis anterior, die mög- 
licherweise Rudimente einer ehemaligen Verbindung mit dem Planum antorbitale dar- 
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stellen, gibt es bei Brachylophus, adulten Phrynosoma, Leiocephalus und Uta (Malan 
1946, eigene Beobachtung). 


Bei scleroglossen Squamaten und Sphenodon sind weder isolierte Reste dieses Knorpels 
noch Fortsätze am Planum antorbitale oder der Lamina transversalis anterior in vergleich- 
barer Lage beobachtet worden (Malan 1946, Bellairs & Kamal 1981, eigene Beob- 
achtung). 


Es kann daher angenommen werden, daß der Processus rostralis plani antorbitalis 
neu entstanden ist. Meine erste Hypothese geht davon aus, daß dieser Fortsatz eine 
Autapomorphie der Iguanıa sei (Merkmal 14.1.). Die Ausbildung eines Knorpelbandes 
zwischen Lamina transversalis anterior und Planum antorbitale wäre bei einigen Phry- 
nosomatidae hinzugekommen (Merkmal 14.2.). Die Reduktion der caudalen Fortsätze 
müßte man dann bei Basiliscus und zahlreichen Acrodonta fordern. Wenn man als 
alternative Hypothese dieses Merkmal als Synapomorphie der nicht-acrodonten Iguania 
verwenden würde, wäre die Ausbildung des Processus rostralis bei Pogona und Phrynoce- 
phalus unabhängig davon erfolgt. Ebenso wären dann die Synapomorphien, die zwischen 
den Acrodonta und Teilgruppen der Leguane bestehen, unabhängig voneinander ent- 
standen. 


Commissura sphenethmoidalis 


Die Commissura sphenethmoidalis verknorpelt eigenständig und entsteht aus dem 
Blastem des vorderen Orbitalknorpels (Bellairs & Kamal 1981). Da eine enge Beziehung 
zur Nasenkapsel besteht, wird diese Struktur in die Analyse einbezogen. 


Die Commissura sphenethmoidalis verbindet bei allen untersuchten Iguania mit Aus- 
nahme der Chamaeleoniden, Anolis und Chamaeleolis das Planum antorbitale mit dem 
Dorsalrand des Septum interorbitale; bei diesen beiden Arten ist sie nur als kurzer, frei 
endender Fortsatz am Planum antorbitale ausgebildet. Bei dem untersuchten Embryo von 
Crotaphytus ist die Commissura sphenethmoidalis nur sehr kurz, während sie bei älteren 
Embryonen und Schlüpflingen spangenartig das Planum antorbitale mit dem Septum 
interorbitale verbindet. Den Chamaeleoniden fehlt die Commissura sphenethmoidalis 
vollig (Malan 1946, Visser 1972, Bellairs & Kamal 1981). 


Innerhalb der Scleroglossa ist die Commissura sphenethmoidalis bei allen untersuchten 
Gekkota entweder nur als kurzer Fortsatz ausgebildet oder sie ist vollstandig reduziert. Sie 
fehlt auch den untersuchten Amphisbaenia und Ophidia (Bellairs & Kamal 1981). 


Bei älteren Squamaten-Embryonen ist die Stelle der caudalen Verbindung der 
Commissura sphenethmoidalis mit dem Orbitalknorpel abhängig von der Lage des 
Planum supraseptale. Reicht das Planum supraseptale weit nach rostral, so ist die 
Commissura sphenethmoidalis mit diesem verbunden (Lacertidae, Anguidae, Anniella, 
Sphenodon, Bellairs & Kamal 1981). Dies steht wiederum im Zusammenhang mit der 
Größe und Lage des Lobus olfactorius, der vom Planum supraseptale unterlagert wird. 
Ein relativ gut ausgeprägter optischer Sinn ist wahrscheinlich bereits für die letzte 
gemeinsame Stammart der Squamaten anzunehmen. Bedingt durch die großen Augen 
rückt das Vorderhirn im Vergleich zu kleinäugigen Amnioten weiter nach caudal und die 
interorbitale Region wird länger. Dabei gibt es selbstverständlich wiederum erhebliche 
Unterschiede innerhalb der Squamaten. Insbesondere arborikole Formen haben einen 
besonders gut ausgeprägten optischen Sinn und kleine Lobi olfactorii. 
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Bei einigen anderen Squamaten (Iguanıa, Varanus, Xantusia, einige Scincidae) ist die 
Commissura sphenethmoidalıs nicht mit dem Planum supraseptale, sondern mit dem 
Dorsalrand des Septum interorbitale verbunden. Das Planum supraseptale ist kleiner und 
liegt weiter caudal (Bellairs & Kamal 1981). Da bei allen Gekkota der dorsale Teil des 
Septum interorbitale fehlt, ıst auch die Verbindung mit der Commissura sphenethmoidalis 
verloren gegangen (Bellairs & Kamal 1981). Der Bulbus und Tractus olfactorius der 
Gekkonidae ist in eine feste Bindegewebskapsel eingeschlossen, die ventral. mit dem 
Septum interorbitale verbunden ist (El-Toubi 1961c, eigene Beobachtung). 


In diesem Zusammenhang steht auch die Ausbildung eines Processus descendens 
frontalis, der den Bulbus olfactorius seitlich umgibt (Autapomorphie der Gekkota, Estes 
1983a). Den Ophidia fehlen infolge des sekundär platybasischen Schädelbaus ein Septum 
interorbitale und die vorderen Orbitalknorpel (Kamal & Hammouda 1965a, 1965b, 1965c, 
1965d, El Toubi 1970). 


Die Amphisbaenia zeichnen sich ebenfalls durch die Reduktion des Septum inter- 
orbitale aus. Dieses wird funktionell durch einen Knochen ersetzt, der allgemein als 
,Orbitosphenoid* bezeichnet wird (Bellairs & Kamal 1981). Dabei handelt es sich jedoch 
nicht um eine Verknöcherung von Teilen des Orbitalknorpels, sondern um eine Binde- 
gewebsverknöcherung (Zuwachsknochen, ‚membrane bone‘ sensu Bellairs & Gans 1983). 


Bei Anolis und Chamaeleolis besteht möglicherweise ein Zusammenhang zwischen der 
Reduktion der caudalen Verbindung der Commissura sphenethmoidalis mit dem Septum 
interorbitale, der Größe der Augen und deren Platzbedarf. Bei den Chamaeleoniden ist 
der vordere Teil des Septum interorbitale mit der Cartilago parietotectalis und dem 
Planum antorbitale zu einer breiten Platte (‘dorsal plate‘, sensu Visser 1972) verschmolzen 
(Merkmal 13.2.). Dies wird im Zusammenhang mit der enormen Vergrößerung der Augen 
und der gleichzeitigen Verkürzung der Nasenkapsel gesehen (Haas 1937, Visser 1972). 
Die Commissura sphenethmoidalis wird nıcht angelegt. 


Deckknochen sind der Commissura sphenethmoidalis bei Squamaten gewöhnlich nicht 
direkt aufgelagert. Alle bisherigen Untersuchungen zeigen, daß diese Commissur — wenn 
sie angelegt wird — auch im Adultus persistiert (Bellairs & Kamal 1980, eigene Beob- 
achtungen). Mithin ist nicht an einen Resorptionseinfluß der überlagernden Knochen zu 
denken, wie dies beispielsweise bei der Craniogenese innerhalb der Chelonia vermutet 
wird (Eßwein in Vorb.). 


Die Verbindung der Nasenkapsel mit dem Orbitalknorpel durch die Commissura 
sphenethmoidalis ist ein plesiomorphes Grundplanmerkmal der Lepidosaurier (Merk- 
mal 15.0.). Die Reduktion der Commissura sphenethmoidalis ist als abgeleitetes Merk- 
mal anzusehen (Merkmal 15.1.). Diese Reduktion tritt mehrfach innerhalb der Squamata 
bei verschiedenen Verwandtschaftsgruppen auf. Die Reduktion der Commissura 
sphenethmoidalis ist eine Synapomorphie von Anolis und Chamaeleolis, eine Synapo- 
morphie der Gekkonidae und Pygopodidae, eine Autapomorphie der Chamaeleonidae, 
der Amphisbaenia und der Ophidia. 


Solum nasi 
Lamina transversalis anterior 
Die Lamina transversalis anterior aller untersuchter Squamaten chondrifiziert zeitlich 
nach dem Septum nasi; sie ist rostral mit dem Ventralrand des Septum verbunden 
(Skinner 1973, Bellairs & Kamal 1981, Slaby 1982a, 1982b, 1982c, eigene Beobachtung). 
Sie bildet in älteren Stadien stets die vordere und seitliche Wand des Jacobsonschen 
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Organs. Bei einigen Iguania (Crotaphytus, Phymaturus, Corytophanes, Pogona, Phy- 
signathus; eigene Beobachtungen; Ctenosaura, Bradypodion; Oelrich 1956, Visser 1972) 
sowie bei einigen scleroglossen Squamaten (Lacerta, Acanthodactylus und Sphenodon: 
Bellairs & Kamal 1981) umgibt die Lamina transversalis anterior den rostralen Abschnitt 
des Jacobsonschen Organs schalenartig. Sie grenzt dadurch das Organ vom Vestibulum 
nasi ab und mag auch Stützfunktion für das Epithel haben. 


Die Commissura vomeronasalis posterior, die von der Lamina transversalis anterior 
nach medial zur Cartilago paraseptalis reicht, ist bei zahlreichen Iguania ausgebildet 
(Crotaphytus, Phymaturus, Stenocercus, Liolaemus, Leiocephalus, Oplurus, Iguana, 
Ctenosaura, Brachylophus, Sceloporus, Petrosaurus, Phrynosoma, Uromastyx und 
Pogona). Diese Knorpelspange fehlt den übrigen Iguania, den Scleroglossa und 
Sphenodon (Malan 1946, Oelrich 1956, eigene Beobachtungen). Nur bei Teius ist nach 
der Beschreibung von Malan (1946) eine derartige Commissur vorhanden. Die gleiche 
Autorin berichtet bei einigen Autarchoglossa von einzelnen isolierten Knorpelstücken, 
die caudal des Jacobsonschen Organs liegen. 


Diese innerhalb der Iguanıa vorkommende Commissura vomeronasalis posterior bedeckt 
meist den hintersten Abschnitt des Jacobsonschen Organs — den Bereich, in dem das 
Septomaxillare fehlt. Sie grenzt hier das Jacobsonsche Organ vom dorsal liegenden 
rostralen Abschnitt des Cavum nasi ab. Eine derartige Querverbindung vervollständigt die 
Kapsel des Jacobsonschen Organs (Abb.2). Diese Commissur kann in der Phylogenese 
— wie auch in der Ontogenese der Squamaten — erst entstanden sein, nachdem ein binde- 
gewebiger, sekundärer Gaumen (Merkmal 25.0.) ausgebildet ist. Diese Knorpelspange ist 
wahrscheinlich bei der letzten gemeinsamen Stammart der Iguania erstmals aufgetreten 
(Merkmal 16.1.). Den unabhängigen Verlust dieser Verbindung müßte man für einige 
Taxa innerhalb der Iguanıa annehmen (Merkmal 16.2.). Diese Reduktion ist wahrschein- 
lich bei der letzten gemeinsamen Stammart der Chamaeleonidae + Agamidae aufgetreten. 
Bei Teius wäre sie jedoch unabhängig von den Iguania entstanden. 


Die Form der Lamina transversalis anterior der Ophidia weicht von derjenigen der 
übrigen Squamaten wesentlich ab. Da das Jacobsonsche Organ weit caudal liegt, ist der 
rostrale Anteil der Lamina transversalis anterior sehr lang und dünn. Dieser ist mit dem 
Septum nası verbunden und entsteht getrennt vom hinteren, dem Jacobsonschen Organ 
benachbarten Anteil (Kamal & Hammouda 1965c). Bei einigen Colubriden besteht 
keine Verbindung zwischen beiden Teilen. Den Viperiden fehlt der rostrale Teil völlig. 
Der hintere Teil der Lamina transversalis ist meist mit der Cartilago parietotectalis 
verbunden und trägt die Cartilago ectochoanalis und die Concha des Jacobsonschen 
Organs. 


Von den Typhlopidae fehlen embryonale Untersuchungen. Adulte Formen besitzen 
ebenfalls eine lange, dünne Lamina transversalis anterior und ein weit caudal liegendes 
Jacobsonsches Organ (Smit 1949, Bellairs & Kamal 1981). Diese spezielle Form der 
Lamina transversalis anterior der Ophidia steht daher in Zusammenhang mit der caudalen 
Lage des Jacobsonschen Organs und ist als autapomorphes Merkmal der Ophidia anzu- 
sehen (Merkmal 29.2.). 


Die Lamina transversalis anterior ist bei fast allen Squamaten caudolateral mit der Carti- 
lago paranasalis verbunden. Eine Grenze zu letzterer kann man jedoch in älteren Stadien 
nicht finden, da die beiden Strukturen miteinander verschmelzen. Diese Verschmelzung 
findet beim Embryo immer hinter dem Jacobsonschen Organ statt — an der Stelle, wo 
diese Knorpelplatte nach dorsal ansteigt. Im Gegensatz zu allen übrigen Squamaten endet 
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die Lamina transversalis anterior bei Varanus caudolateral frei (Bellairs 1949, Shrivastava 
1963). 


Die laterale Verbindung der Lamina transversalis anterior mit der Cartilago parietotecta- 
lis (Zona anularis) tritt bei den meisten Squamaten relativ spät in der Ontogenese auf 
(Rice 1920, Bellairs & Kamal 1981, eigene Beobachtung). Lediglich bei Teius wird nach 
Angaben von Slaby (1982a) die Verbindung der Lamina transversalis anterior mit der 
Cartilago parietotectalis im Laufe der Ontogenese wieder getrennt. / 


Die Zona anularıs der Squamaten entsteht durch Anlagerung der beiden Knorpel- 
elemente, eventuell gefolgt von einer Verschmelzung (De Beer 1937, Bellairs & Kamal 
1981, eigene Beobachtung). Bei den meisten untersuchten Schlüpflingen der Iguania war 
die Verschmelzung der Knorpelelemente nicht zu beobachten. Dies erfolgt meist erst bei 
älteren Individuen. Eine Anlagerung der Lamina transversalis anterior und der Cartilago 
parietotectalis ist bei Crotaphytus, Stenocercus, Liolaemus, Phymaturus, Basiliscus und 
Physignathus zu finden. Bei adulten Crenosaura, Iguana, Leiocephalus, Pogona und 
den Chamaeleoniden tritt eine Verschmelzung der beiden Knorpelelemente auf 
(Haas 1937, Malan 1946, Oelrich 1956, eigene Beobachtungen). Bei den übrigen Iguania 
ist die Apertura nasalis externa mit der Fissura lateralis verbunden. 


Die meisten Scleroglossa, wie auch Sphenodon, besitzen eine Zona anularis. Diese fehlt 
jedoch den meisten Gekkota (auBer: Tropicolotes, Stenodactylus, Atroedura, Palmatogecko) 
und Varanus (Kamal 1965a, Bellairs & Kamal 1981). Bei den Ophidia ist es schwierig 
zu entscheiden, ob eine in Form und Lage vergleichbare Zona anularis ausgebildet ist. 
Bei den Boidae ist der rostrale Anteil der Lamina transversalis anterior lateral mit der 
Cartilago parietotectalis verbunden, bei den meisten tibrigen Schlangen jedoch nur der 
hintere Anteil (s.o.). Nach Bellairs & Kamal (1981) besitzen demnach nur die Boidae eine 
echte Zona anularis. 


Die Zona anularis ist ebenfalls bei den Chelonia und Crocodilia vorhanden und gehört 
wahrscheinlich bereits zum Grundplan der Amniota (De Beer 1937, Parsons 1970). 
Moglicherweise ist das Fehlen der Zona anularis an die Ausbildung der Fissura lateralis 
gekoppelt (Merkmal 10.1.). Dann wäre ihre Ausbildung innerhalb der Iguania, wie auch 
innerhalb der Gekkota, sekundär (Merkmal 10.2.), da die Fissura lateralis als Grundplan- 
merkmal der Iguania bzw. der Gekkota angesehen wird. Die Zona anularis wird hier nicht 
als gesondertes Merkmal aufgeführt. 


Concha des Jacobsonschen Organs 


Als Concha des Jacobsonschen Organs (Concha vomeronasalis) wird ein in das Organ- 
lumen ragender wulst-, zapfen- oder pilzförmiger Fortsatz der Lamina transversalis 
anterior bezeichnet (Gaupp 1900). Eine wulstförmige Concha ist bei den meisten Iguania 
ausgebildet. Dagegen findet man eine zapfenförmige Concha bei Corytophanes, Brachy- 
lophus, Ctenosaura, Oplurus, Uromastyx und Physignathus (Oelrich 1956, eigene Beob- 
achtungen). 


Die Concha des Jacobsonschen Organs fehlt Anolis, Chamaeleolis, den Chamaeleoniden, 
Calotes, Otocryptis und Ceratophora (Eckart 1922, Ramaswami 1946, eigene Beobachtun- 
gen). Bei allen untersuchten Scleroglossa ist die Concha des Jacobsonschen Organs vor- 
handen. Sphenodon besitzt dagegen ein kleines, langsovales Jacobsonsches Organ ohne 
Concha (Broom 1905). Auch ist bei keinem anderen Tetrapoden die Ausbildung einer von 
der Lamina transversalis anterior ausgehenden knorpeligen Concha beschrieben worden 
(Broman 1920, De Beer 1937, Parsons 1970). 
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Die Oberflache der Concha des Jacobsonschen Organs ist mit respiratorischem Epithel 
bedeckt. Sie dient daher nicht einer Oberflächenvergrößerung des sensorischen Epithels 
des Jacobsonschen Organs, sondern ist wahrscheinlich am Füllmechanismus beteiligt. 
Dabei funktioniert der knorpelige Fortsatz der Lamina transversalis anterior ähnlich einer 
Stempelpumpe. Beim Nachlassen des Druckes auf die Concha durch die Zunge oder 
Nahrung wird das Lumen des Organs erweitert und dadurch Flüssigkeit in das Organ 
hochgezogen (Broman 1920). 


Da die Concha des Jacobsonschen Organs ausschließlich bei Squamaten vorkommt und 
im Zusammenhang mit der Funktion und der Vergrößerung des Jacobsonschen Organs 
steht, ist sie als abgeleitetes Grundplanmerkmal der Squamaten anzusehen (Merkmal 
17.0.). Die Reduktion der Concha des Jacobsonschen Organs steht im Zusammenhang mit 
der verminderten Größe und Funktionsfähigkeit des Organs einiger arborikoler Arten 
(Anolis, Chamaeleolis, Bradypodion, Chamaeleo, Calotes, Ceratophora, Otocryptis). 
Dabei ist es wahrscheinlich ausreichend, gelöste Geschmacksstoffe nur mit einem durch 
das Flimmerepithel erzeugten Flüssigkeitsfluß dem Organ zuzuführen. Die Reduktion 
der Concha des Jacobsonschen Organs wäre synapomorph für Anolis und Chamaeleolis 
sowie autapomorph für die Chamaeleonidae (Merkmal 17.1.). Der unabhängige Verlust 
wäre bei Calotes und den ceylonischen Agamen Otocryptis und Ceratophora anzunehmen, 
sofern die Angaben Eckart‘s (1922) verläßlich sind. 


Cartilago paraseptalis 


Die Cartilago paraseptalis verknorpelt bei allen untersuchten Lepidosaurier unabhängig 
von anderen Teilen der Nasenkapsel (De Beer 1937, Bellairs & Kamal 1981). Sie ist 
rostral an der Stelle mit der Lamina transversalis anterior verbunden, an der diese mit 
dem Septum nasi Kontakt hat. Die Cartilago paraseptalis erstreckt sich als schmales 
Band lateral des Septum nasi nach caudal zum Planum antorbitale. Sie bildet bei allen 
Squamaten rostral einen Teil der medialen Wand des Jacobsonschen Organs. Diese ist 
jedoch bei einigen Scleroglossa nur sehr schmal (Skinner 1973). Ventral sind der Cartilago 
paraseptalis der Vomer und das Palatinum angelagert. 


Die Cartilago paraseptalis fehlt innerhalb der Iguania bei Anolis, Chamaeleolis, Phrynoce- 
phalus, Lyriocephalus und allen untersuchten Chamaeleoniden völlig. Ein kurzer Fort- 
satz am Planum antorbitale (Processus paraseptalis posterior) ist bei Anolis carolinensis, 
Calotes versicolor und Draco volans zu finden (Born 1879, Ramaswami 1946, Stimie 1966). 
Nur rostrale Reste der Cartilago paraseptalis an der Lamina transversalis anterior 
(Processus paraseptalis anterior) findet man bei Bradypodion (Visser 1972). Beide 
Processus sind bei Tropidurus, Polychrus, Oplurus und älteren Agama vorhanden. Die 
Cartilago paraseptalis ist bei Sphenodon und fast allen bisher untersuchten Scleroglossa 
vollständig ausgebildet (Bellairs & Kamal 1981). Sie fehlt dagegen Chamaesaurus 
(Cordylidae) und allen Schlangen. Einzelne isolierte Knorpelstücke bei Eunectes (Boidae) 
und Xenopeltis wurden von Bellairs (1949) als Reste der Cartilago paraseptalis inter- 
pretiert. Bei Anguis ist sie in der Mitte unterbrochen, bei Varanus chondrifiziert sie nicht 
vollständig (Pratt 1948, Shrivastava 1963). 


Ihr Fehlen oder ihre Reduktion ist ein abgeleitetes Merkmal, da die Cartilago paraseptalis 
ein eigenes Verknorpelungszentrum besitzt und der Verlust einer Knorpelanlage bei 
wenigen Taxa einfacher zu erklären ist als die Neuentstehung bei vielen. Die Reduktion 
der Cartilago paraseptalis ist möglicherweise eine Autapomorphie der Polychridae, 
Chamaeleonidae bzw. der Ophidia (Merkmal 18.1.). Funktionelle Erklärungen, warum die 
Cartilago paraseptalis nur bei wenigen Gattungen reduziert wurde, gibt es zur Zeit nicht. 
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Eine breite und mit dem Septum nasi bzw. mit der Cartilago ectochoanalis verschmolzene 
Cartilago paraseptalis ist bei Schildkröten zu finden. Dies ist jedoch als abgeleiteter 
Grundplanzustand der Chelonia zu bewerten (Eßwein in Vorb.). 


Für den Grundplan der Amniota ist eine vom Septum nasi getrennte Cartilago para- 
septalis anzunehmen. 


Cartilago ectochoanalis 


Die Cartilago ectochoanalis der Squamaten besitzt wahrscheinlich ein eigenes Ver- 
knorpelungszentrum. So wurde dies bei Sphenodon von Howes & Swinnerton (1903) 
und bei Anolis beobachtet (eigene Beobachtung). Dieser Knorpel unterlagert nach der 
Entstehung die Choanenrinne und ist rostral bei allen Squamaten mit der Lamina 
transversalis anterior verbunden (Bellairs & Kamal 1981). 


Innerhalb der Iguania ist die Cartilago ectochoanalis nur bei Anolis und Chamaeleolis 
weit nach caudal ausgedehnt und sehr breit. Sie schließt dabei den Spalt zwischen 
Maxillare und Palatinum. Dadurch wird die Choanenrinne zu einem funktionellen Gang 
geschlossen. Bei einigen Iguania reicht die Cartilago ectochoanalis als schmale Platte, 
welche die Choanenrinne unterlagert, bis an das Rostralende der äußeren Choane 
(Polychrus, Chamaeleo, Bradypodion, Brookesia, Uromastyx, Pogona und Physignathus; 
Malan 1946, Gabe & Saint Girons 1976, eigene Beobachtung). Die äußere Choane liegt 
bei diesen Arten weiter rostral als bei Anolis und Chamaeleolis. Bei Crotaphytus, Pogona 
und Physignathus ist die äußere Choane dadurch nach caudal verlagert, daß ein ventral 
spaltförmig geöffneter Ductus nasopharyngeus ausgebildet ist. Bei allen übrigen Iguania 
ist die Cartilago ectochoanalis entweder nur ein sehr kurzer Fortsatz an der Lamina 
transversalis anterior, oder sie fehlt vollständig (Brachylophus und Basiliscus). 


Innerhalb der Scleroglossa reichen die Cartilagines ectochoanales bei allen Gekkota und 
bei Xantusia bis über das caudale Ende der Nasenkapsel hinaus, sind recht breit und über- 
lappen sich medial (Malan 1946). Bei Lacertiden und Anguiden erreichen diese Knorpel 
etwa das Rostralende der äußeren Choane. 


Die Henophidia zeichnen sich durch eine besondere Knorpelstruktur aus, die Cartilago 
hypochoanalis. Diese ist mit dem Caudalende der Cartilago ectochoanalis verbunden 
und reicht rostrad bis in Höhe des Jacobsonschen Organs (Bellairs & Kamal 1981). Die 
Cartilago hypochoanalis entsteht nach Untersuchungen von Bellairs & Boyd (1950) aus 
einer von der Cartilago ectochoanalis getrennten Anlage. Sie wurde von De Beer (1937) 
als ein Homologon des Processus maxillaris interpretiert. Dies erscheint jedoch von der 
Lage und den Beziehungen zum Solum nasi sehr unwahrscheinlich. Es handelt sich bei 
der Cartilago hypochoanalis sicher um eine Neubildung, die als autapomorphes Merkmal 
erstmals im Grundplan der Henophidia auftrat, da diese Struktur den Typhlopidae und 
Leptotyphlopidae fehlt (Bellairs & Kamal 1981, Merkmal 19.2.). 


Die Cartilago ectochoanalis der Ophidia ist ebenfalls recht lang und reicht zum Teil weit 
über das Caudalende der Nasenkapsel hinaus. Sie liegt ventral des Choanenganges und 
unterlagert caudal den Ductus nasopharyngeus (Kamal & Hamouda 1965a, 1965b, 1965c; 
Merkmal 19.1.). Bei den meisten übrigen Squamaten ist die Cartilago ectochoanalis nur 
als kurzer caudaler Fortsatz der Lamina transversalis anterior ausgebildet (Malan 1946, 
Bellairs & Kamal 1981). Sphenodon besitzt eine breite Cartilago ectochoanalis, die lateral 
die äußere Choane begrenzt (Werner 1962). 


Die Cartilago ectochoanalis bildet bei den Squamata einen Stützknorpel für die laterale 
Choanenfalte. Der laterale Teil der Cartilago ectochoanalis wird von einer medialen 
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Leiste des Maxillare unterlagert. Es wäre denkbar, daß die Versteifung der lateralen 
Choanenfalte ein Abstreifen von Geschmacksstoffen mit der Zunge in die Choanenrinne 
erleichtert, da das medial der Rinne gelegene Gewebe in der Regel weicher ist und 
demnach leichter beiseite gedrückt werden kann. Bei Arten ohne Cartilago ectochoanalis 
liegt entweder die äußere Choane weit rostral, oder die laterale Choanenfalte wird durch 
dichtes Bindegewebe und durch die mediale Leiste des Maxillare gestützt. 


Die Länge der Cartilago ectochoanalis hängt häufig mit der Länge der Choanenrinne bzw. 
der Lage der äußeren Choane zusammen. Die verbreiterte Cartilago ectochoanalis, wie 
auch die weit caudal gelegene Choane von Anolis und Chamaeleolis und diejenige der 
Gekkota, Xantusia und Ophidia stellt innerhalb der Squamata einen abgeleiteten Grund- 
planzustand dar (Merkmal 19.1.). Da andere Merkmale (z. B. M. rectus lat.; Camp 1923, 
Moody 1983, Estes et al. 1988) für die nähere Verwandtschaft der Xantusiiden mit den 
Autarchoglossa sprechen, ist von einer unabhängigen Entstehung des Merkmals 19.1. bei 
Xantusia und den Gekkota auszugehen. Die unterschiedliche Form dieser Knorpel- 
struktur bei allen drei Gruppen ist dabei auch von Bedeutung (Malan 1946, Bellairs & 
Kamal 1981). 


Für den Grundplan der Squamata kann eine relativ kurze Cartilago ectochoanalis sowie 
eine weit rostral liegende äußere Choane angenommen werden (Merkmal 19.0.). Nähme 
man aber eine lange und breite Cartilago ectochoanalis bereits für den Grundplan der 
Lepidosaurier an, wäre von einer mehrfachen Reduktion dieses Knorpels auszugehen. Da 
eine Beziehung zur Lage der Choane besteht, müßte die caudale Lage der Choane bei 
Squamaten als primär angenommen werden, was ontogenetischen Beobachtungen und 
phylogenetischen Schlußfolgerungen widerspricht. 


Außerhalb der Lepidosaurier fehlt die Cartilago ectochoanalis bei rezenten Archo- 
sauriern. Bei den Chelonia ist diese Struktur recht ausgedehnt. Sie verschmolz wahr- 
scheinlich bei der letzten gemeinsamen Stammart der rezenten Chelonia medial mit der 
Cartilago paraseptalis und lateral mit dem Paries nasi. Sie unterlagert dabei den Ductus 
nasopharyngeus (Eßwein in Vorb.). 


Vestibulum nasi 


Das Vestibulum nasi als der Teil des Nasensackes, der zwischen äußerer Nasenöffnung 
und der Einmündung des Ductus glandulae nasalis lateralis liegt, ist bei allen Squamaten 
und Sphenodon mit geschichtetem, keratinisiertem Plattenepithel ausgekleidet und besitzt 
keine Drüsen. Das Gewebe zwischen Vestibulum und knorpeliger Nasenkapsel ist von 
einem Netzwerk aus Blutlakunen und lockerem Bindegewebe, bei einigen Arten auch von 
glatten Muskelfasern, durchsetzt. Das in frühen Entwicklungsstadien noch vollständig von 
epithelialem Füllgewebe ausgefüllte Vestibulum entwickelt sein Lumen und seine 
annähernd endgültige Form erst kurz vor dem Schlüpfen. Slaby (1981, 1982b) stellte ein 
relativ langes Vestibulum nasi bereits in frühen Stadien von /guana fest, im Gegensatz zu 
Agama, wo die Verlängerung erst später erfolgte. 


Bei Anolis, Chamaeleolis, Corytophanes, Basiliscus und Physignathus ist das Vestibulum 
nasi relativ kürzer als das anderer Iguania, und es geht in Höhe des Jacobsonschen Organs 
in das Cavum nasi über. Bei Corytophanes erfolgt die Einmündung von rostrolateral, bei 
Anolis von rostral. Nach Angaben von Gabe & Saint Girons (1976) hat Leiolepis ein 
nicht sehr langes Vestibulum nasi, das leicht S-förmig gewunden ist und von dorsolateral 
in das Cavum nasi einmiindet. Diese Form des Vestibulum gleicht weitgehend derjenigen 
von Uromastyx, dem mutmaßlichen Schwestertaxon von Leiolepis. 
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Die anderen untersuchten Agamiden („Agama“, „Amphibolurus“, „Calotes“, 
Ceratophora, Diporiphora, Draco, Lyriocephalus, Otocryptis und Physignathus) haben 
dagegen ein gerades Vestibulum, das von dorsomedial oder rostromedial in das 
Cavum nasi einmündet (Born 1879, Eckart 1922, Ramaswami 1946, Gabe & Saint Girons 
1976, Slaby 1982c, eigene Beobachtungen). Ctenophorus, Diporiphora, Pogona und 
Lophognathus besitzen einen rostralen Recessus des Vestibulum nasi, der in die Cupula 
nasi reicht (Gabe & Saint Girons 1976, eigene Beobachtung). Nach den Untersuchungen 
von Moody (1980) gilt dies auch für die übrigen australischen Agamiden-Gattungen und 
stellt ein autapomorphes Merkmal dieser. Verwandtschaftsgruppe (Gruppe III sensu 
Moody) dar. 


Bei den untersuchten Iguaniden, Brachylophus, Ctenosaura, Iguana sowie bei Leiocepha- 
lus ist das Vestibulum relativ lang, leicht S-förmig gewunden und mündet von dorsolateral 
in das Cavum nasi ein (Oelrich 1956, Slaby 1984, eigene Beobachtungen). Dipsosaurus, 
Sauromalus (Stebbins 1948, Lemire 1985), Chalarodon (Gabe & Saint Girons 1976), 
Crotaphytus Oplurus, Liolaemus, Stenocercus und Uromastyx (eigene Beobachtungen) 
haben ein stärker S-förmig gewundenes Vestibulum nasi, das ebenfalls von laterodorsal 
in das Cavum nasi einmiindet. 


Nach Angaben von Born (1879) gleicht die Form des Vestibulum nasi von Leiosaurus 
belli (Polychridae) den Verhältnissen bei Liolaemus, .. .*nur daß der Wulst!, der die Aus- 
mündung der Vorhöhle von hinten her begrenzt, viel länger und freier ist“ (Born 1879, 
p- 121). Jedoch besitzt Leiosaurus belli kein Septomaxillare (Lang 1989). Diese wichtige 
Gegebenheit findet in der Beschreibung Borns’s keinerlei Erwähnung. Mösglicher- 
weise handelt es sich bei der von Born als Leiosaurus belli erwähnten Art in Wirklichkeit 
um den von Gray (1845) beschriebenen Leiolaemus belli, der 1885 von Boulenger als 
Liolaemus bibronii erkannt wurde. Zweifel an der Richtigkeit der Beschreibung Born’s 
meldeten auch Parsons (1970) und Gabe & Saint Girons (1976) an. Da diese Art in 
Europa fiir die Untersuchung nicht zu bekommen war, kann bis zu einer Nachunter- 
suchung keine genauere Aussage gemacht werden. 


Bei Callisaurus, Holbrookia, Uma, Uta, Plica (Stebbins 1948, Lemire 1985), Petrosaurus, 
Phrynosoma, Sceloporus, Tropidurus, Polychrus, Trapelus und Phrynocephalus (eigene 
Beobachtungen) verläuft das Vestibulum nasi parallel des Septum nasi und ist recht lang. 
Es miindet bei den Phrynosomatiden, Phrynocephalus und Trapelus von dorsal in das 
Cavum antorbitale ein; bei Tropidurus, Plica und Polychrus dagegen von medial in das 
Cavum nasi (Lemire 1985, eigene Beobachtungen). Bei Bradypodion und Chamaeleo ist 
das Vestibulum relativ lang und bei letzterem S-förmig gewunden. Bei Brookesia ist es 
dagegen kurz und miindet von laterorostral in das Cavum nasi ein (Haas 1937, Malan 
1946, Gabe & Saint Girons 1976, eigene Beobachtung). Diese Form des Vestibulum steht 
möglicherweise mit dem begrenzten Platz in der kurzen Nasenregion der Chamaeleonen 
in Zusammenhang. Als ursächlich dafür ist die prägnante Macrophtalmie dieser Gruppe 
anzunehmen. 


Innerhalb der Scleroglossa ist bei den Scincidae (mit Ausnahme von Chalcides), Anguidae 
und Serpentes das Vestibulum sehr kurz und geht von lateral in Höhe der äußeren Nasen- 
öffnung in das Cavum nasi über. Bei den meisten untersuchten Gekkota, Cordyliden, 
Lacertiden, Teiiden, Amphisbaenia, bei Xantusia und Anniella ist das Vestibulum 


! Dabei handelt es sich wahrscheinlich um die Concha nasalis. 
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nicht besonders lang und miindet von rostral, rostromedial oder rostrolateral in das 
Cavum nasi ein. Ausnahmen hiervon bilden nach den Untersuchungen von Lemire (1985) 
Acanthodactylus, Eremias (Lacertidae) und einige Geckos (Coleonyx, Ptyodactylus, 
Stenodactylus, Tarentola, Tropiocolotes). Bei diesen in ariden Habitaten lebenden 
Gattungen nimmt das Vestibulum etwa die Hälfte der Gesamtlänge der Nasenkapsel 
ein, und es ist nur bei Acanthodactylus leicht S-förmig gewunden; die Einmündung des 
Vestibulum in das Cavum nasi erfolgt immer von dorsomedial. Bei Varanus ist das 
Vestibulum dagegen ziemlich lang, U-förmig gewunden und mündet von rostrodorsal 
in das Cavum nasi ein. Sphenodon besitzt ein kurzes Vestibulum, das medial der äußeren 
Nasenöffnung in das Cavum nasi übergeht (Bellairs & Kamal 1981, Gabe & Saint Girons 
1976, Malan 1946). 


Eine starke Verlängerung des Vestibulum nasi — in Verbindung mit gut ausgebildetem 
Schwellgewebe — ist häufig bei Arten zu finden, die in trockenen und heißen Biotopen 
leben (Phrynosomatiden, Dipsosaurus, Sauromalus; vgl. Lemire 1985). In diesen Fällen 
dient ein verlängertes Vestibulum in der trockenen und staubhaltigen Luft zum An- 
feuchten und Angleichen der Atemluft an die Temperatur des Körpergewebes. Außerdem 
können Partikel, die in das Cavum nası gelangen, im Vestibulum durch die feuchte Ober- 
fläche festgehalten und durch die Drüsenflüssigkeit der Glandula nasalis lateralis aus- 
geschwemmt werden. Andererseits ist ein stark verlängertes Vestibulum auch bei einigen 
Gebirgsformen zu beobachten (zZ. B. Liolaemus, Phymaturus), wo es einer Anwärmung 
der Atemluft durch das das Vestibulum umgebende Blutgefäßnetz dienen könnte. 
Stebbins (1948) meint, daß die Funktion des verlängerten Vestibulum nasi mit seinem 
keratinisierten Epithel hauptsächlich darin liegt, Partikel der Atemluft vom Cavum nasi 
fernzuhalten. Die Anfeuchtung der Atemluft geschehe dagegen im Cavum nasi. Die 
enge Beziehung des Ausführgangs der Glandula nasalis lateralis zum Hinterende des 
Vestibulum nasi spricht jedoch fiir eine wichtige Rolle des Driisensekrets auch bei 
der Anfeuchtung der Atemluft (vgl. Duvdevani 1972). Auch ist der teilweise Verschluß 
der Nasenöffnung bzw. die Verkleinerung des Lumens des Vestibulum nasi durch 
Schwellgewebe oder einen äußeren Nasenmuskel zur Verminderung der Transpiration 
von großem Nutzen. 


Bei Arten, die in sandigen Böden graben, stellen sich besondere Probleme, um das Nasen- 
innere vor dem Eindringen von Bodenpartikeln zu schützen. Dies kann wirksam durch 
einen Verschluß der Nasenöffnung durch ausgedehntes Schwellgewebe verhindert 
werden, wie dies z. B. durch die Nasenklappe erreicht wird (Anniella, Phrynosomatiden; 
Stebbins 1948). Die Form und Länge des Vestibulum nasi und seine Einmündung in 
das Cavum nasi spielen dabei ebenfalls eine wichtige Rolle (Sipho-artiges Vestibulum 
bei Phrynosomatiden und Phrynocephalus). Bei Arten aus anderen Verwandtschafts- 
gruppen wird das Naseninnere auf andere Art und Weise vor Partikeln geschützt. Beim 
Apothekerskink Scincus scincus konnte Hartmann (1989) folgendes beobachten: vor den 
äußeren Nasenöffnungen bilden sich bei eingegrabenen Tieren Sandaggregationen, die 
durch Feuchtigkeit aus der Atemluft zusammengehalten werden. Diese werden nach und 
nach — besonders bei Aktivität — wieder weggeblasen. 


Die Entstehung eines verlängerten und spezialisierten Vestibulum nasi, wie dies bei 
den Phrynosomatiden zu finden ist, wurde von Stebbins (1948) in einem typologischen 
Evolutionsbild erläutert. Am Anfang steht dabei ein kurzes Vestibulum und ein großes 
Cavum nasi mit kleiner Concha (‘primitive reptilian condition‘). Als Anpassung an 
trockene Habitate erfolgte eine leichte Verlangerung des Vestibulum nasi und eine Ver- 
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größerung der Concha nasalis (wie bei Gerrhonotus [Anguidae]). Als nächsten Schritt 
stellte sich Stebbins (1948) den Beginn einer Überlagerung des Cavum nasi durch 
das Vestibulum nasi vor. Dies ist bei dem in Wüstenregionen lebenden Coleonyx 
(Gekkonidae) verwirklicht. Eine weitere Verlangerung des Vestibulum nasi und eine 
Reduktion der Concha nasalis wäre als weitere Anpassung an Wüstenregionen entstanden 
(Dipsosaurus-Typ sensu Stebbins 1948). Eine vollständige Überlagerung des Cavum nasi 
durch das Vestibulum und die Einmündung in dessen hinteres Ende wäre nach Stebbins 
als weitere Spezialisierung zu denken und durch den ‚Uma-Typ‘ (sensu Stebbins 1948) 
unter den Phrynosomatiden repräsentiert. 


Dieses Evolutionsbild erinnert sehr stark an eine Stufenleiter. Es veranschaulicht jedoch 
recht gut die mögliche Entstehung des spezialisierten Nasenorgans innerhalb der Iguania. 
Ein Vergleich mit einer großen Anzahl von Squamaten läßt es als sehr wahrschein- 
lich erscheinen, daß das verlängerte Vestibulum nasi einen abgeleiteten Zustand dar- 
stellt und im funktionellen Zusammenhang mit einer Lebensweise in trocken-heißen 
Biotopen steht. Eine Optimierung der Anpassung an trocken-heiße Habitate und die 
Eröffnung zahlreicher ökologischer Nischen ist möglicherweise durch einen effekiven 
Nasenverschlußmechanismus (Schwellgewebe, Nasenmuskel) erreicht worden. Weitere 
Möglichkeiten des Überlebens in Wüstenregionen wurden durch Verhaltensanpassungen 
eröffnet. Zahlreiche Echsen gingen zu einer nächtlichen Lebensweise über, benutzen 
Höhlen und Verstecke um sich vor der Tageshitze zu schützen (Geckos, Skinke, Warane; 
Stebbins 1948, Pianka 1986). In einer ökologischen Studie wurden im Unterschied zu 
Skinken, Geckos und Waranen ein relativ höherer Anteil der Wüstenbewohner unter 
den Iguania in voller Sonne angetroffen (Pianka 1986). Einige Taxa der Scincidae bauen 
unterirdische Tunnelsysteme, die auch von anderen Arten benutzt werden. Insbesondere 
die wüstenbewohnenden Warane sind zur-saisonalen Aktivität übergegangen (Pıanka 
1986). 


Für den Grundplan der Squamata kann ein relativ kurzes Vestibulum nası angenommen 
werden, das von rostrolateral in das vordere Ende des Cavum nasi einmündet, wie 
man dies auch bei anderen Sauropsiden findet (Parsons 1970; Merkmal 20.0). Der Grund- 
plan der Iguania zeichnet sich wahrscheinlich durch ein verlängertes Vestibulum nasi 
aus, das von rostrolateral in das Cavum nasi einmündet (Merkmal 20.1.). Die S-förmige 
Windung des Vestibulum und die damit zusammenhängenden Veränderungen an den 
Knorpelstrukturen, insbesondere die Unterlagerung durch die Cartilago parietotectalis 
(Merkmal 9.1.), ist wahrscheinlich ein synapomorphes Merkmal der Iguaniden, Crota- 
phytiden, Opluriden und Tropiduriden (Merkmal 20.2.). 


Für eine derartige Hypothese spricht auch die Form des Septomaxillare. Dieses ist 
bei allen untersuchten Vertretern mit S-förmigem Vestibulum caudomedial nach 
dorsal aufgebogen und berührt das Dach der Nasenkapsel (Merkmal 30.1.). Die bisher 
untersuchten Vertreter der Tropidurini (sensu Frost 1992) Plica umbra (Lemire 1985) 
und Tropidurus melanopleurus (eigene Beobachtung) besitzen dagegen ein gerades 
Vestibulum nasi und ein kleines Septomaxillare. Als Zusatzannahme müßte man — wenn 
die Tropiduridae monophyletisch sind - für diese beiden Gattungen oder die Tropidurini 
annehmen, daß deren gerades Vestibulum aus einem S-förmigen entstanden sei. Die 
Monophylie der Tropiduridae ist jedoch nur schwach begründet (unvollständige Kehl- 
falten und reduziertes Angulare; Frost & Etheridge 1989). Unterbleibt die Vorgabe, daß 
die Tropiduridae ein Monophylum bilden, ergibt sich als sparsamste Hypothese ein 
Schwestergruppenverhältnis zwischen Tropidurus und den Corytophanidae. 
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Bei Uromastyx, wo das Vestibulum nasi ebenfalls S-förmig gewunden ist, steigt dagegen 
das Septomaxillare nicht nach dorsal auf. Es ist jedoch an dieser Stelle eine von der Carti- 
lago parietotectalis herabhängende Leiste ausgebildet, die ventral mit dem Septomaxillare 
in Kontakt steht. Diese wurde von mir als Crista posterior tecti ‘nasi bezeichnet. Das 
gewundene Vestibulum von Chamaeleo ist wahrscheinlich ebenfalls konvergent dazu 
entstanden. Anzumerken ist außerdem, daß bei keinem Vertreter der Scleroglossa ein 
S-förmig gewundenes Vestibulum nasi und eine Einmündung von lateral zu finden ist. 
Die S-förmige Windung des Vestibulum nasi ist wahrscheinlich dreimal unabhängig 
voneinander innerhalb der Iguania entstanden (Merkmal 20.2.). Der abweichende Bau 
der Nasenkapsel der verschiedenen Gruppen und die Form des Septomaxillare sprechen 
für diese Hypothese. 


Das stark verlängerte, gerade Vestibulum nasi der Phrynosomatidae und die Einmündung 
desselben in den hinteren Teil des Cavum nasi ist im Verhältnis zum Grundplan der 
Iguanıa als abgeleitet anzusehen und als Autapomorphie der Phrynosomatidae zu 
bewerten (Merkmal 20.3). Dabei nehme ich an, daß diese Form des Vestibulum aus 
dem postulierten Grundplanzustand der Iguanıa (Merkmal 20.1.) entstanden sei. Das 
Septomaxillare der Phrynosomatidae ist außergewöhnlich lang, jedoch nicht nach dorsal 
aufgebogen (Merkmal 30.2.). Die sehr ähnliche Form des Vestibulum nasi bei Phrynoce- 
phalus und Trapelus ist als konvergente Bildung anzusehen, da zahlreiche. Merkmale 
für eine nähere Verwandtschaft mit den übrigen Agamen und Chamaeleons sprechen 
(Moody 1980, Frost & Etheridge 1989). Lemire (1985) beschreibt eine sehr ähnliche 
Form des Vestibulum nasi auch bei Agama agama und A. bibroni, was ich aber für 
A. agama nicht bestätigen kann (vgl. Malan 1946). Möglicherweise ist das oben angeführte 
Merkmal (20.3.) eine Synapomorphie von Trapelus und Phrynocephalus oder hat eine 
weitere Verbreitung innerhalb der ehemaligen Gattung Agama. Dies kann zum jetzigen 
Zeitpunkt nicht entschieden werden. 


Frost & Etheridge (1989) unterscheiden 5 abgeleitete Zustände des Nasenraumes, die aus 
dem plesiomorphen Zustand oder einem anderen abgeleiteten Zustand hervorgegangen 
sein könnten: 
1. „sink trap“ der Phrynosomatiden mit stark verlängertem Vestibulum und einer Ein- 
mündung von dorsal; keine Concha nasalis. Dieses Merkmal wurde hier auch als 
eine Autapomorphie dieser Familie bewertet (Merkmal 20.3.) und tritt Konvergent 
bei Phrynocephalus auf. 
„S-condition“: mit S-förmig gewundenem Vestibulum nasi, Überlagerung des Cavum 
nasi durch das Vestibulum und dessen Einmündung von dorsolateral. Septomaxillare 
nach dorsal aufgebogen und pflugartig. Apomorph für Iguaniden s. str.. Dieses 
Merkmal hat nach meinen Untersuchungen eine weitere Verbreitung (Opluridae, 
Stenocercus, Phymaturus, Leiocephalus, Liolaemus, Crotaphytus) und kann dann als 
Synapomorphie der Iguanidae, Opluridae, Crotaphytidae und Tropiduridae mit einer 
Merkmalsumkehr bei Tropidurus gelten (Merkmal 20.2.). 
3. Verschmelzung der Concha mit dem Dach der Nasenkapsel bei den Tropidurinae!. 
Stenocercus hat ebenfalls ‚S-condition‘ (s.o.). Eine derartige Reduktion der Concha 


N 


! Die taxonomische Neubenennung der Gattungen dieser Unterfamilie erfolgte durch Frost (1992). 
Ophryoessoides, Proctotretus, Stenocercus = Stenocercus; Plica, Strobilurus, Tapinurus, Ost-Anden- 
Tropidurus, Uracentron = Tropidurus; Tropidurus koepckeorum = Plesiomicrolophus; West-Anden- 
Tropidurus = Microlophus; Uranoscodon. 


63 


ist bei zahlreichen anderen Formen zu finden und stellt daher keine Synapomorphie 
nur dieser Unterfamilie dar!. 

4. „Anole-condition“: Verlust der Concha, gerades Vestibulum. Möglicherweise stellt die 
Vereinfachung der Nasenhöhle mit der Reduktion der Concha nasalis und des Cavum 
antorbitale eine Autapomorphie der Polychridae oder einer Teilgruppe dieser Familie 
dar (Merkmal 11.2., 13.1.). (Siehe jedoch die Bemerkungen zu den Untersuchungen 
von Born (1879) an Leiosaurus s.0.). 


Cn 


„Acrodontan-condition“: reduzierte Concha, verlangertes Vestibulum, Einmündung 
von mediodorsal, kein aufgebogenes Septomaxillare. Ausnahmen: bei den Chamaeleo- 
niden fehlt das Septomaxillare und das Vestibulum hat einen anderen Verlauf: 
Physignathus mit kurzem Vestibulum. 


Dieses Merkmal gilt nach meinen Befunden nur fiir einen Teil der Acrodonta. AuBerdem 
wurden diejenigen Arten unter den Acrodonta, die eine Concha nasalis mit Cavum 
conchale besitzen, entweder bei der Literaturanalyse von den Autoren übersehen oder 
nicht untersucht. Im Gegensatz zu den neuweltlichen Leguanen wurden bei den Agamen 
nicht die Gattungen als ‚terminal taxa‘ gedeutet, sondern alle Agamen, mit Ausnahme von 
Physignathus, Leiolepis und Uromastyx, als ‚Agamas‘ zusammengefaßt. Eine Concha 
nasalis besitzen unter den Agamen Leiolepis, Diporiphora, Lophognathus (Gabe & 
Saint Girons 1976), Pogona, Ctenophorus und Lyriocephalus (eigene Beobachtungen). 
Uromastyx und Leiolepis haben zusätzlich ein S-förmig gewundenes Vestibulum nasi 
(Lemire 1985, eigene Beobachtung). Es erscheint wahrscheinlicher, daß ein verlängertes 
Vestibulum nası bereits zur Merkmalsausstattung der letzen gemeinsamen Stammart 
der Iguania gehört (20.1.). 


Auch die madagassıschen Opluriden betreffend stimmen eigene Befunde nicht mit den 
von Frost & Etheridge (1989) vorgelegten Merkmalen überein. So wird die Nase von 
Oplurus und Chalarodon mit geradem Vestibulum und einer Concha nasalis als „primitive 
condition“ gewertet. Beide Arten besitzen jedoch ein stark S-förmig gewundenes 
Vestibulum und eine reduzierte Concha nasalis ohne Cavum conchale (vgl. Gabe & Saint 
Girons 1976, eigene Beobachtung). Auch die Aussage über Stenocercus und Tropidurus 
(‘nasal vestibule relatively short and straight‘, Frost & Etheridge 1989:47) deckt sich nicht 
mit meinen Untersuchungen. Stenocercus besitzt ein S-förmig gewundenes Vestibulum, 
Tropidurus ein recht langes Vestibulum (vgl. auch Solger 1876 an Tropidurus, Lemire 
1985 an Plica). 


Cavum nasi proprium 


Die Grenze zwischen Vestibulum nasi und Cavum nasi proprium wird häufig durch 
den Übergang von keratinisierten Plattenepithel zu Säulenepithel festgelegt. Diese 
Grenze fällt meist mit der Einmündung des Ausführganges der Glandula nasalis lateralis 
zusammen (Parsons 1970). Der erst einheitliche Nasensack wird während der Ontogenese 
durch die Bildung von Aussackungen in verschiedene morphologische und funktionelle 
Abschnitte untergliedert, die durch unterschiedliche Bezeichnungen gekennzeichnet 
werden (Parsons 1970, Slaby 1982b, 1982c, eigene Beobachtung). Die Ausprägung dieser 


! Die Monophylie der Tropidurinae (Stenocerini + Tropidurini sensu Frost 1992) ist danach nur 
noch durch ein autapomorphes Merkmal begründet: bilobaten und bisulcaten Hemipenes: dies tritt 
auch innerhalb der Polychridae auf. 
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Kompartimente ist von verschiedenen Faktoren abhängig. Fehlt eine voluminöse Concha 
nasalis, so kann auch kein Recessus extraconchalis ausgebildet sein (viele Iguania, eigene 
Beobachtung). 


Die Größe des Cavum antorbitale ist abhängig von der Lage der inneren Choane und 
der Größe des Planum antorbitale, was wiederum abhängig von der Größe der Augen und 
deren rostraler Ausdehnung ist. Das Cavum antorbitale fehlt adulten bzw. juvenilen 
Anolis (eigene Beobachtung), Bradypodion, Chamaeleo und Brookesia (Malan 1946, Haas 
1937, Gabe & Saint Girons 1976). In jungen Stadien von Anolis findet man eine caudale 
Aussackung des Cavum nasi, die als Cavum antorbitale bezeichnet werden kann und 
während der Ontogenese infolge der Caudalverlagerung der Choane verschwindet 
(Abb.46, 47). 


Das Vorkommen oder Fehlen des Cavum antorbitale ist nur durch die Analyse der 
Schleimhautverhältnisse anhand von Schnittserien zu klären. Es ist wahrscheinlich, daß 
bei Polychrus und Chamaeleolis, die ebenso wie Anolis ein flaches Planum antorbitale 
besitzen, das Cavum antorbitale fehlt (Merkmal 13.1.). Das Fehlen des Cavum antorbitale 
ist an die Reduktion des Planum antorbitale geknüpft und wird nicht als eigenständiges 
Merkmal aufgeführt. Das Cavum antorbitale, das sich dem Bereich caudal der inneren 
Choane anschließt, gehört zum Grundplan der Lepidosaurier (Merkmal 13.0.). 


Wenn eine Concha nasalis ausgebildet ist, liegt der Recessus lateralis cavi nasi (Recessus 
extraconchalis) laterodorsal der Concha und ist mit respiratorischem Epithel ausgekleidet 
(Abb.55.). Dieser Recessus gehört wie die Concha nasalis (Merkmal 11.0.) zum abge- 
leiteten Grundplan der Squamata. Die Reduktion des extraconchalen Recessus zu einer 
einfachen Aussackung hängt sicher mit der Reduktion der Concha nasalis zusammen 
(Merkmal 11.1.). 


Der Recessus rostralis cavi nasi — eine blind endende rostrale Aussackung, die mit respira- 
torischem Epithel ausgekleidet ist - kommt nur bei allen untersuchten Iguania vor. Sie 
liegt ventromedial — bei Petrosaurus und Sceloporus ventrolateral — des Vestibulum nasi 
und ist ventral durch Bindegewebe von der Choanenrinne abgetrennt. Das Vorkommen 
dieses Recessus wurde auch von anderen Autoren bei verschiedenen Iguania beobachtet 
(Eckart 1922, Malan 1946, Gabe & Saint Girons 1976, Slaby 1981, 1982b, 1982c). Er 
entspricht der ‚anterior blind cavity’ Malan‘s bei Agama, Sceloporus und Chamaeleo 
sowie dem ‚anterior space‘ Oelrich's bei Crenosaura. Innerhalb der Scleroglossa kommt 
ein derartiger Recessus nicht vor. Lediglich bei einigen Geckos (Stenodactylus, Tarentola, 
Tropiocolotes) wurde eine rostrale Aussackung des Cavum beschrieben, die lateral des 
Vestibulum nasi liegt, dieses jedoch nicht unterminiert (Lemire 1985). 


Nach Untersuchungen von Lemire et al. (1970) an Uromastyx ist der Recessus rostralis 
cavi nasi mit einer großen Anzahl von Schleimzellen ausgestattet. Wahrscheinlich ist die 
Ausbildung dieses blind endenden Recessus bei den Iguania im Zusammenhang mit der 
Verlängerung des Vestibulum und dessen weiter caudal gelegener Einmündung in das 
Cavum nasi zu sehen. Dieses wäre dann ein abgeleiteter Zustand und eine Autapomor- 
phie der Iguania (Merkmal 21.1.). Bestärkt wird diese Hypothese durch die Beobachtung, 
daß dieser Recessus in älteren Embryonalstadien von Crotaphytus, Iguana, Anolis, Agama 
und Chamaeleo wesentlich größer ist als in jüngeren (Slaby 1981, 1982b, eigene Beobach- 
tung). Der Recessus rostralis stellt daher wahrscheinlich eine sekundäre Ausdehnung des 
Cavum nasi nach rostral dar. 


Mediale und laterale Aussackungen des Choanenganges treten bei zahlreichen Squama- 
ten auf (‚Aulax‘ sensu Beecker 1903 = Recessus medialis ductus choanalis, Recessus 
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lateralis, Parsons 1970). Funktionell liegt die Bedeutung dieser Aussackungen in der 
Vergrößerung der Oberfläche des respiratorischen Epithels. Für eine phylogenetische 
Analyse konnten diese Recessus bisher nicht genutzt werden, da über deren Vorkommen 
und Homologie noch zu wenig bekannt ist. 

Die Öffnung des horizontalen Choanenganges in den absteigenden Choanengang wird als 
innere Choane bezeichnet (Born 1879). Haller (1922) nannte diese Öffnung primitive 
Choane. Diese Bezeichnung ist jedoch irreführend, da sie die Interpretation als primäre 
Öffnung des Nasensackes in die Mundhöhle suggeriert. Diese ist jedoch beim Adultus 
durch die Öffnung des Ausführgangs des Jacobsonschen Organs gegeben (Matthes 1934, 
Bellairs & Boyd 1950). Die caudale Öffnung des Nasensackes in die Mundhöhle (äußere 
Choane sensu Born 1879) wird während der frühen Ontogenese von dieser primären 
Choane durch Bindegewebe bzw. Schleimhaut abgetrennt. Dieses Gewebe kann daher als 
sekundärer Gaumen im weiteren Sinne bezeichnet werden (Fuchs 1908, Bellairs & Boyd 
1950, Gabe & Saint Girons 1976). 

Ist nun der absteigende Choanengang nach caudal verlängert, so spricht man von einem 
Ductus nasopharyngeus im weiteren Sinne (Parsons 1970). In diesem Falle liegt demnach 
die Öffnung des Choanenganges in die Mundhöhle nicht in der gleichen Querschnitts- 
ebene wie die innere Choane. Dem Ductus nasopharyngeus schließt sich häufig caudal 
eine unpaare Interorbitalrinne an (Gabe & Saint Girons 1976, eigene Beobachtung). 

Die flächenmäßige Ausdehnung des olfaktorischen Epithels — wie auch dessen histo- 
logische Zusammensetzung — weist innerhalb der unterschiedlichen Squamaten-Gruppen 
zum Teil recht große Unterschiede auf. Dabei spielen hauptsächlich die verschiedenen 
Lebensgewohnheiten eine wichtigere Rolle als die phylogenetische Verwandtschaft. So ist 
die Ausdehnung des olfaktorischen Epithels bei herbivoren, bei arborikolen und bei 
aquatischen Formen nur recht gering, und es sind nur relativ wenig sensorische Zellen vor- 
handen (Gabe & Saint Girons 1976). Varanus besitzt zwar ein großflächiges olfaktorisches 
Epithel, jedoch eine geringere Anzahl an sensorischen Zellen pro Flächeneinheit als 
andere Squamaten (Saint Girons 1975, Gabe & Saint Girons 1976). 

Die äußere Choane (sensu Born 1879) erstreckt sich bei den meisten untersuchten Iguania 
fast über die gesamte Länge des Cavum nasi, wobei sie in ihrem rostralen Abschnitt nur 
spaltförmig ist. Die Choane ist immer durch einen kurzen sekundären Gaumen vom Aus- 
führgang des Jacobsonschen Organs getrennt. Insbesondere bei Uromastyx, Polychrus 
und Corytophanes reicht die äußere Choane weit nach rostral. Zu beachten ist, daß die 
Choane bei den meisten Arten zusätzlich lateral durch eine häutige Choanenfalte (Ruga 
choanalis; Abb.18, 23) eingeengt wird. Bei den Phrynosomatiden ist der Choanenspalt 
im Gegensatz zu anderen Iguania nur sehr schmal, was Lemire (1985) mit deren Lebens- 
weise in ariden Habitaten in Zusammenhang brachte. Bei Anolis und Chamaeleolis 
liegt die Choane im hinteren Bereich des Cavum nasi, und der sekundäre Gaumen wird 
durch die lange Cartilago ectochoanalis verlängert. Bei den untersuchten Iguania haben 
Crotaphytus, Pogona und Physignathus einen nach caudal verlängerten, ventral spalt- 
förmig offenen, absteigenden Choanengang, der als ‚Ductus nasopharyngeus‘ bezeichnet 
werden kann (Parsons 1970; Abb.2). 

Bei den meisten Scleroglossa liegt die Choane im hinteren Abschnitt des Cavum nasi 
und geht caudal in eine flache Rinne im Palatinum über, die ihrerseits mit der unpaaren 
Interorbitalrinne verbunden ist (Göppert 1903, Gabe & Saint Girons 1976, eigene Beob- 
achtung). Diese Rinne wird im knöchernen Skelet durch die Palatinalgrube (.palatinal 
groove‘ sensu Estes et al. 1988) repräsentiert, die eine Autapomorphie der Scleroglossa 
darstellt (Estes et al. 1988). 
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In verschiedenen Gruppen wurde offenbar auf unterschiedliche Weise ein Ductus naso- 
pharyngeus ausgebildet. Dieser wird bei den Gekkota und bei Xantusia von den breiten 
Cartilagines ectochoanales unterlagert. Bei Xantusia wird der Ductus nasopharyngeus 
durch teilweises Uberlappen dieser Knorpelelemente funktionell geschlossen. Dadurch 
entsteht ein unpaarer Gang (‘pseudo conduit nasopharyngé* sensu Gabe & Saint Girons 
1976). Die absteigenden Choanengänge vereinigen sich auch bei zahlreichen Skinken 
sowie unter den Schlangen bei Xenopeltis, Lichanura, Casarea und Crotalus medial zu 
einem unpaaren Gang- (Gabe & Saint Girons 1976). Dabei besitzen alle Skinke einen 
teilweise kndchernen sekundären Gaumen; die Palatina bauen jedoch nur bei wenigen 
Gattungen einen kompletten sekundären Gaumen auf. Die Nasen-Rachengänge bleiben 
bei den Scincidae im Gegensatz zu den Schlangen meist spaltförmig geöffnet (Greer 1970, 
Gabe & Saint Girons 1976). 


Alle übrigen Schlangen, die Anniellidae und Amphisbaenia besitzen einen paarigen 
und ventral bindegewebig abgeschlossenen Ductus nasopharyngeus (Malan 1946, 
Gabe & Saint Girons 1976). Die untersuchten Teiidae zeichnen sich durch einen rostral 
abgeschlossenen, aber kurzen und doppelten Ductus nasopharyngeus aus (‚conduit 
respiratoire’ sensu Gabe & Saint Girons 1976; Göppert 1903, Malan 1976). Lanthanotus, 
Varanus und Heloderma fehlt ein Ductus nasopharyngeus; die Choanenspalte ist bei 
den beiden letzten Arten ungewöhnlich groß (Mc Dowell 1972). 


Die Funktion des Ductus nasopharyngeus der Squamaten besteht in der Herstellung einer 
Verbindung zwischen Choane und Glottis. Der ventrale Abschluß dieser Rinne wird 
bei Formen mit unvollständigem Ductus nasopharygeus vermittels der Zunge erreicht 
(Göppert 1903). Insbesondere bei Schlangen, die große Beute verschlingen und eine hoch- 
spezialisierte Zunge besitzen, die einen ventralen Abschluß nicht genügend herstellen 
würde, ist ein vollständig geschlossener Ductus nasopharyngeus entstanden. Ebenso 
zeichnen sich subterran lebende Formen (Amphisbaenia, Anniellidae, Feylininae, 
Typhlopidae, Leptotyphlopidae) durch einen gut ausgebildeten Ductus nasopharyngeus 
aus (Gabe & Saint Girons 1976). Bei diesen Formen fehlt jedoch eine Vorstellung über 
einen funktionellen Zusammenhang mit der Lebensweise. 


Die Verlängerung des absteigenden Choanenganges nach caudal und die damit im 
Zusammenhang stehende Verlagerung der Choane ist auf Grund von ontogenetischen 
Beobachtung und phylogenetischen Überlegungen im Verhältnis zum Grundplan der 
Squamata als abgeleitet anzunehmen (Merkmal 22.1.). Die Ausbildung des Ductus naso- 
pharyngeus ist in den verschiedenen Gruppen unabhängig voneinander entstanden und 
als Autapomorphie der Gekkota, der Scincidae und der Serpentes anzusehen. Die Ver- 
längerung der Cartilago ectochoanalis (Merkmal 19.1.) ist bei den Gekkota verknüpft mit 
der Ausbildung eines Ductus nasopharyngeus und kann als Autapomorphie gelten. Der 
knöcherne sekundäre Gaumen der Scincidae ist wahrscheinlich im Zusammenhang mit 
dem Ductus nasopharyngeus entstanden und als autapomorphes Merkmal zu bewerten 
(Merkmal 24.1.). Den ventral vollständig abgeschlossenen Ductus nasopharyngeus der 
Ophidia, Anniellidae und Amphisbaenia nehme ich als abgeleitetes Grundplanmerkmal 
dieser Gruppen an (Merkmal 22.2.). 


Daß viel vollständigere Ductus nasopharyngei und knöcherne sekundäre Gaumen inner- 
halb anderer Sauropsidengruppen vorkommen, ist von den Krokodilen und Schildkröten 
allgemein bekannt. Bei den Chelonia entstand der knöcherne sekundäre Gaumen und 
der Ductus nasopharyngeus wahrscheinlich in erster Linie im Zusammenhang mit der 
Schaffung einer Triturationsfläche und der allgemeinen Verfestigung des Munddaches 
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(Eßwein in Vorb.). Bei Krokodilen ist der Grund für die Ausbildung des umfangreichen 
sekundären Gaumens und des sehr langen, unpaaren Ductus nasopharyngeus einerseits 
in der Verfestigung der Schnauze zu suchen, andererseits ist die vollständige Verbindung 
zwischen Nase und Luftröhre beim Beuteerwerb im Wasser eine wichtige Voraussetzung. 


Der Vergleich zeigt, daß die Ductus nasopharyngei der verschiedenen Amniotengruppen 
völlig unterschiedliche Gebilde darstellen. Die Annahme, daß ein Ductus nasopharyngeus 
bereits im Grundplan der Sauropsida (oder Amniota) auftrat, ist daher zu verwerfen. 


Choanenrinne 


Die Choanenrinne bei allen untersuchten Iguania mit Ausnahme von Anolis und 
Chamaeleolis ventral offen und reicht von der äußeren Choane bis zum Ausführgang des 
Jacobsonschen Organs nach rostral (vgl. auch Malan 1946, Bellairs & Boyd 1950, Oelrich 
1956, Gabe & Saint Girons 1976, Lemire 1985). Die Länge der Choanenrinne ist abhängig 
von der Lage der äußeren und inneren Choane. Definitionsgemäß endet die Choanen- 
rinne mit der dorsalen Einmündung des absteigenden Choanenganges (Fuchs 1908, 
Bellairs & Boyd 1950). Diese Terminologie wurde jedoch nicht von allen Autoren ver- 
wendet. Lemire (1985) bezeichnet auch den hinter der äußeren Choane liegenden, spalt- 
förmig offenen Choanengang als ‚sillon choanale‘. 


Liegt die äußere Choane weit rostral, so ist die Choanenrinne nur sehr kurz; dies ist bei 
den meisten untersuchten Iguanıa der Fall. Bei Anolis und Chamaeleolis liegen die innere 
und äußere Choane dagegen relativ weit caudal. Daher ist die Choanenrinne recht lang. 
Sie wird ventral von der breiten und langen Cartilago ectochoanalis unterlagert, wodurch 
die Rinne zu einem Gang geschlossen wird (Merkmal 19.1., Abb.23). Bei Crotaphytus 
erscheint die Choanenrinne in der Ventralansicht ebenfalls recht lang, da diese als spalt- 
förmig geöffneter absteigender Choanengang verlängert ist (Abb.2). 


Die Mehrzahl der scleroglossen Sqamaten besitzt ebenfalls eine ventral offene Choanen- 
rinne. Bei Varanus, Heloderma, den Amphisbaenia (Amphisbaena, Blanus, Rhineura, 
nicht jedoch Trogonophis und Leposternon), den untersuchten Teiiden (Ameiva, 
Cnemidophorus, Teius, Tubinambis), Xantusia, Feylinia und den Serpentes wird die 
Choanenrinne dagegen während der Ontogenese durch Bindegewebe verschlossen. Die 
Choanenrinne endet bei einigen Teiiden und den Amphisbaenia rostral blind, während 
sie bei Varanus und den Schlangen vollständig verschlossen wird (Busch 1898, Malan 
1946, Bellairs & Boyd 1950, Mc Dowell 1972, Gabe & Saint Girons 1976). Lanthanotus 
besitzt eine kurze Choanenrinne. Ob diese jedoch rostral mit dem Ausführgang des 
Jacobsonschen Organs Verbindung hat, konnte in der einzigen bisher publizierten Unter- 
suchung nicht festgestellt werden (Mc Dowell 1972). Bei Lacertiden, einigen Scinciden 
und Cordyliden ist die Choanenrinne nicht direkt mit dem Ausführgang des Jacobson- 
schen Organs verbunden, sondern endet ein wenig hinter diesem (Lemire 1985). 


Folgende Korrelationen lassen sich feststellen: Taxa, bei denen die Choanenrinne keine 
Verbindung mit dem Ausführgang des Jacobsonschen Organs hat, besitzen eine dünne, 
zweispitzige Zunge, die als chemosensorisches Organ Stoffe aus der Luft und vom Unter- 
grund aufnimmt (Kahmann 1939, Burghard 1980). Es ist dabei wahrscheinlich, daß 
die Zungenspitzen in die Ausführgänge der Jacobsonschen Organe eingeführt werden 
(s. jedoch Kapitel „Jacobsonsches Organ“). 


Bei Squamaten, die eine ausgerandete oder spitzovale Zunge besitzen, werden wahr- 
scheinlich die Zungenränder beim Zurückziehen in die Choanenrinne gestreift und 
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Stoffe, die auf der Zunge haften, gelangen so in die Choanenrinne. Sie werden durch 
die Tränenflüssigkeit — zusätzlich angetrieben durch Cilienbewegung — nach rostral bis 
in den Ductus vomeronasalis transportiert. Die Choanenrinne dient dann als Zuführweg 
für Geschmacksstoffe zum Jacobsonschen Organ. Die lateralé Unterlagerung der 
Choanenrinne durch die Cartilago ectochoanalis sowie durch Bindegewebe verhindert 
einerseits, daß die Flüssigkeit in der Choanenrinne mit den Sekreten der Mundhöhle 
gemischt werden. Andererseits können Stoffe, die an der Zunge haften, durch einfaches 
Beiseitedrücken des Vomerpolsters in die Choanenrinne gelangen, da diese nur 
lateral geschlossen ist. Bei Schlangen, Waranen, Teiiden und Amphisbaeniden wurde die 
Choanenrinne als Zuführweg für Geschmacksstoffe überflüssig, da eine hochspezialisierte 
Zunge entstanden ist. 


Sphenodon hat keine Choanenrinne. Das Cavum nasi ist in seiner ganzen Länge ventral 
spaltförmig zur Mundhöhle hin geöffnet. Die Choane reicht rostral bis zur Ausmündung 
des Ductus vomeronasalis. Dorsal ist die Choane durch eine Schleimhautfalte (Choanen- 
falte sensu Fuchs 1908) eingeengt, die in ihrem caudalen Abschnitt breiter ist als in 
ihrem rostralen. Der dorsal dieser Falte liegende, ventrale Bereich des Cavum nasi ist mit 
respiratorischem Epithel ausgekleidet und wird als Choanengang bezeichnet (Beecker 
1903, Fuchs 1908). Der Ductus vomeronasalis mündet von lateral in den rostralen und 
ventralen Abschnitt des Choanenganges ein (Hoppe 1934, Bellairs & Boyd 1950). 


Die Ausbildung einer Choanenrinne und eines kurzen, bindegewebigen sekundären 
Gaumens können als abgeleitete Grundplanmerkmale der Squamata angenommen 
werden (Merkmal 23.0, 24.0.). Eine laterale Aussackung der Choanenrinne (Winkeltasche 
sensu Beecker 1903) ist wahrscheinlich ein plesiomorphes Merkmal der Squamaten, 
da eine derartige laterale Aussackung des Choanenganges bei Sphenodon vorkommt 
(Gabe & Saint Girons 1976). Die Choanenrinne steht dabei im Zusammenhang mit 
der Ausdifferenzierung und Funktionsweise des Jacobsonschen Organs. Der sekundäre 
Verschluß der Choanenrinne bei den Ophidia, Amphisbaenia, Varanidae, Helo- 
dermatidae und Teiidae ist als Autapomorphie dieser Gruppen anzusehen (Merk- 
mal 23.1.). Dabei müssen die Teiidae und Amphisbaenia hinsichtlich des autapomorphen 
Charakters dieses Merkmals mit einem Fragezeichen versehen werden, da dieses Merkmal 
innerhalb der Amphisbaenia nicht bei allen Gattungen vollständig ausgeprägt ist und 
bei den Teiidae nur recht wenige Vertreter daraufhin untersucht wurden. Möglicher- 
weise ist dieses Merkmal eine Synapomorphie der Platynota (sensu Rieppel 1980 = Vara- 
noidea sensu Estes 1988) + Ophidia. Wegen des nicht gesicherten Vorkommens dieses 
Merkmals bei Lanthanotus läßt sich diese Hypothese zum jetzigen Zeitpunkt nicht be- 
stätigen. 

Bei einigen Gruppen innerhalb der Squamaten wurde die Choane weiter nach caudal 
verlagert, als dies für den Grundplan-Zustand angenommen werden kann; es entstand 
ein Ductus nasopharyngeus. Der knöcherne sekundäre Gaumen der Scincidae, auch wenn 
dieser nicht komplett ist, kann als Autapomorphie dieser Gruppe gelten (Merkmal 24.1.). 


Ductus nasolacrimalis 


Der Ductus nasolacrimalis entsteht bei allen Tetrapoda als eine vom primordialen Nasen- 
sack unabhängige Einfaltung des Ectoderm (Bellairs & Boyd 1950, Medvedeva 1986). Der 
Ductus nasolacrimalis wächst von caudal nach rostral fortschreitend und kommt während 
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der Ontogenese rostral in Beziehung zum Nasensack. Um die komplizierten Beziehungen 
des Ductus nasolacrimalis zur Choanenrinne bei älteren Embryonen und Adulten verste- 
hen zu können, ist eine kurze Darstellung der Entwicklung des Gaumenbereiches bei 
Squamaten voranzustellen. 


Im unteren und vorderen Bereich des Nasensackes entsteht bei allen Squamaten und 
Sphenodon als mediales Diverticulum die Anlage des Jacobsonschen Organs. Die ventrale 
Öffnung des Nasensackes in die Mundhöhle ist die primäre (primitive) Choane. Sie ist 
bei allen Squamaten in frühen Entwicklungsstadien unterteilt. Die vordere Öffnung ist 
die Austrittsöffnung des Jacobsonschen Organs (Fenestra vomeronasalis externa sensu 
Oelrich 1956), die hintere ist die definitive Choane. Gleichzeitig verändert das Jacob- 
sonsche Organ durch Wachstumsprozesse seine Lage nach medioventral und ist dann 
vom Nasensack deutlich abgetrennt. Das Gewebe, das die Choane rostral verschließt, 
kann daher als eine Art sekundärer Gaumen angesehen werden. Der Choanengang und 
das Cavum nasi liegen dorsal, die Choanenrinne ventral (Fuchs 1908, Bellairs & Boyd 
1950). Das distale Ende des Ductus nasolacrimalis wächst in das Mesenchympolster des 
sekundären Gaumens medialwärts ein und verbindet sich mit dem ventralen und medialen 
Teil des Ductus vomeronasalis (Bellairs & Boyd 1950). 


Wie auch im Kapitel „Ductus nasolacrimalis“ ausgeführt, stimmen bei allen untersuchten 
spätembryonalen und adulten Squamaten die Beziehungen des distalen Endes des Ductus 
nasolacrimalis mit dem Ausführgang des Jacobsonschen Organs weitgehend überein 
(vgl. auch Malan 1946, Oelrich 1956, Bellairs & Boyd 1950, Parsons 1970, Gabe & 
Saint Girons 1976). Das gilt ebenso für diejenigen Formen, bei denen die Choanenrinne 
sekundär verschlossen wurde. Bei den Chamaeleoniden jedoch, bei denen das Jacobson- 
sche Organ fehlt oder rudimentär ist, reicht die Anlage des Ductus nasolacrımalis in 
frühembryonalen Stadien recht weit nach rostral bis in Höhe der Anlage des Jacobson- 
schen Organs. Während der weiteren Ontogenese bricht der Ductus nasolacrimalis zur 
Mundhöhle durch und mündet von lateral in die Choanenrinne ein (Malan 1946, Bellairs 
& Boyd 1950). Es ist daher anzunehmen, daß der distale Abschnitt des Ductus naso- 
lacrımalis bei den Chamaeleoniden reduziert wurde (Merkmal 25.1.). Dieser Gang 
mündet daher nicht mehr von medial in den Ausführgang des Jacobsonschen Organs, da 
dieses Organ nur noch rudimentär ist. 


Bei Sphenodon mündet der Ductus nasolacrimalis dagegen in die laterale Seite des 
Choanenganges, wenig caudal des Jacobsonschen Organs ein (Bellairs & Boyd 1950). Da 
bei Sphenodon kein sekundärer Gaumen ausgebildet ist, kann der Ductus nasolacrimalis 
nicht nach medial die Choanenrinne dorsal überkreuzen und in den Ductus vomeronasalis 
einmünden. Bei allen übrigen Tetrapoda — mit Ausnahme der Gymnophiona — hat der 
Ductus nasolacrimalis stets Beziehungen zum Cavum nasi und nicht zum Jacobsonschen 
Organ bzw. zur Choanenrinne (De Beer 1937, Parsons 1970). Bei den Gymnophiona 
verbindet der Ductus nasolacrimalis die Tasche des Tentakelapparates mit dem Jacobson- 
schen Organ. Letzteres ist jedoch medial mit dem Cavum nasi verbunden (Jurgens 1971, 
Billo & Wake 1987). 


Die Verbindung des Ductus nasolacrimalis mit dem Ausführgang des Jacobsonschen 
Organs bei den Squamaten steht wahrscheinlich mit dem Füllmechanismus des Organs 
im Zusammenhang (Stempelpumpenmechanismus, Broman 1920). Da das Jacobsonsche 
Organ der Squamaten im Gegensatz zu demjenigen der Säuger keine Drüsen besitzt, 
sondern als ‚Wassergeruchsorgan‘ (sensu Broman 1920) funktioniert, wird die enge 
Beziehung des Tränennasenganges zu diesem Organ verständlich. Die Einmündung des 
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Ductus nasolacrimalis in die mediale Seite des Ductus vomeronasalis ist im Verhältnis 
zum Grundplan der Lepidosaurier als abgeleitet anzunehmen (Merkmal 25.0.). 


Bei den meisten Squamaten bestehen weitere, proximale Verbindungen des Ductus naso- 
lacrimalis mit der Winkeltasche der Choanenrinne, die meist in Höhe der inneren Choane 
oder rostral davon liegen. Solche Verbindungen sind bei allen untersuchten Iguania, 
Anguiden und einigen Gekkota zu finden. Sie treten erst in späteren Embryonalstadien 
auf (Bellairs & Boyd 1950, Gabe & Saint Girons 1976, eigene Beobachtungen). Bei 
einigen Autarchoglossa ist eine lange Vereinigung von Ductus nasolacrimalis und 
Choanenrinne rostral der inneren Choane zu beobachten (‘lacrimo-choanal gutter‘ 
sensu Bellairs & Boyd 1950). Es kommt bei Lacertiden und Scinciden dabei zu einer 
strukturellen Verschmelzung der Epithelien. Weiter rostral - in Höhe des Jacobsonschen 
Organs - trennt sich der Ductus nasolacrimalis von der Choanenrinnne und mündet in der 
beschriebenen Weise in den Ductus vomeronasalis ein. Bei Anguis, Anniella, Trogonophis 
und den Cordyliden sind Choanenrinne und Tränennasengang auf kürzerer Strecke 
miteinander verbunden, als die bei den Lacertiden der Fall ist. 


Xantusia besitzt etwas abweichende Verhältnisse, da hier der Ductus nasolacrimalis keine 
Verbindung mit der Choanenrinne hat und von medial in den oberen Abschnitt des 
Ausführgangs des Jacobsonschen Organs einmündet (Bellairs & Boyd 1950). Dieselben 
Autoren konnten anhand von Anfärbungsversuchen nachweisen, daß das Sekret der 
Orbitaldrüsen trotz einer strukturellen Vereinigung der Choanenrinne mit dem Tränen- 
nasengang und der dadurch bedingten Öffnung zur Mundhöhle unvermischt am Aus- 
führgang des Jacobsonschen Organs ankam. Die laterale Choanenfalte bildet hierbei 
sicher einen funktionellen Abschluß zur Mundhöhle. 


Eine caudale Verbindung des Ductus nasolacrimalis mit der Choanenrinne ermöglicht 
einen Transport von Stoffen in der Choanenrinne durch die Tränenflüssigkeit. Die bei 
einigen Scincomorpha ausgebildete ausgedehnte Verbindung des Ductus nasolacrimalis 
mit der Choanenrinne ist innerhalb der Squamata ein abgeleitetes Merkmal. Es bleibt 
jedoch unbestimmt, ob der ‚lacrimo-choanal gutter‘ (sensu Bellairs & Boyd 1950), eine 
Synapomorphie der Lacertiden und Scinciden darstellt oder weitere Verbreitung hat. Die 
nur an einer Stelle erfolgte laterale Verbindung des Tränennasenganges mit der Winkel- 
tasche ist wahrscheinlich ein plesiomorphes Grundplanmerkmal der Squamaten, da der 
Ductus nasolacrimalis bei Sphenodon in ähnlicher Weise mit- dem Choanengang ver- 
bunden ist (Bellairs & Boyd 1950). 


Innerhalb der Squamaten treten nur bei Varanus, Heloderma und Lanthanotus jeder- 
seits zwei Ductus nasolacrimales auf (Mc Dowell 1972, Gabe & Saint Girons 1976). Bei 
Varanus mündet der kürzere wenig oberhalb der inneren Choane in das Cavum nasi ein. 
Der längere hat eine laterale Verbindung mit dem Choanengang in Höhe der äußeren 
Choane und zieht dann in der oben beschriebenen Weise zum Ausführgang des Jacobson- 
schen Organs (Bellairs & Boyd 1950). Zwei Foramina lacrimales treten nur bei Varanus 
und Lanthanotus auf und wurden von Rieppel (1980) als eine Synapomorphie dieser bei- 
den Gattungen angesehen. Für den Grundplan der Squamaten ist innerhalb der Nasen- 
kapsel ein jederseits unpaarer Ductus nasolacrimalis anzunehmen (Merkmal 26.0.). 


Die jederseits doppelten Ductus nasolacrimales wären dann eine Autapomorphie der 
Platynota (sensu Rieppel 1980; Merkmal 26.1.). Die Annahme, daß es sich bei den doppel- 
ten Ductus nasolacrimales um einen ursprünglichen Zustand handelt (Saint Girons 1982), 
da das proximale Ende des Tränennasenganges im Bereich der Orbitaldrüsen paarig ist, ist 
wenig wahrscheinlich. Weder Sphenodon noch andere Sauropsiden besitzen doppelte 
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Ductus nasolacrimales. Auch bei Gymnophionen vereinigen sich die Lacrimalgänge hinter 
dem Tentakelsack, und dieser mündet in das Jacobsonsche Organ ein (Billo & Wake 
1987). Es müßte daher bei der Hypothese von Saint Girons (1982) von einer unabhängig 
erfolgten Verschmelzung der Lacrimalgänge bei nahezu allen Tetrapodengruppen aus- 
gegangen werden. 


Das Foramen lacrimale ist innerhalb der Acrodonta bei allen untersuchten Agamiden 
(sensu Moody 1980) und Chamaeleoniden im Gegensatz zu Uromastyx und Leiolepis stark 
vergrößert. Dieses Merkmal wurde von Frost & Etheridge (1989) als Synapomorphie der 
Agamidae und Chamaeleonidae (= Agaminae + Chamaeleoninae sensu Frost & Etheridge 
1989) angesehen. Einige dieser Gattungen (Agama, Cophotis, Ctenophorus, Draco, 
Lophognathus, Otocryptis, Pogona, Physignathus, Chamaeleo, Bradypodion, Brookesia), 
die bisher histologisch untersucht wurden, besitzen einen weitlumigeren Ductus nasolacri- 
malis als dies bei Squamaten außerhalb dieser postulierten Verwandtschaftsgruppe der 
Fall ist (Born 1879, Eckart 1920, Malan 1946, Bellairs & Boyd 1950, Gabe & Saint Girons 
1976, eigene Beobachtungen). Dies trifft nach den makroskopischen Untersuchungen 
Moody’s (1980), mit Ausnahme von Hydrosaurus auch auf alle übrigen Agamidae zu. 
Möglicherweise ist jedoch nicht nur die Größe des Tränennasenganges innerhalb der 
Nasenkapsel von Bedeutung, sondern auch die ausgedehnte Verbindung der Canaliculi 
mit dem Konjunktivsack (Saint Girons 1982). Dieses Phänomen ist daher wahrscheinlich 
mit der Ausbildung eines großen Foramen lacrimale verknüpft (Merkmal 27.1.). 


Außerdem ist anzumerken, daß die meisten Autoren bei der Beschreibung der Nasen- 
kapsel die Struktur des Ductus nasolacrimalis nicht erwähnen. Interessant wäre in diesem 
Zusammenhang die Größe des Ductus nasolacrımalis bei Enyalioides, Hoplocercus und 
Morunasaurus (Hoploceridae), wo ebenfalls ein großes Foramen lacrimale auftritt (Frost 
& Etheridge 1989). Von dieser Familie sind bisher keine Vertreter histologisch untersucht 
worden; auch konnte für die vorliegende Arbeit kein geeignetes Material beschafft 
werden. 


Glandula nasalis lateralis 


Alle Squamaten besitzen nur eine Nasendrüse, die Glandula nasalis lateralis. Sie befindet 
sich bei denjenigen Formen, die eine Concha nasalis mit Cavum conchale besitzen, in 
diesem Raum (Abb.55; Parsons 1970, Bellairs & Kamal 1981). Shrivastava (1963) erwähnt 
das Rudiment einer ventralen Nasendrüse beim Embryo von Varanus. Dieses Konnte 
jedoch in keinem anderen Stadium oder bei einer anderen Art nachgewiesen werden 
(Malan 1946, Bellairs 1949). Bei denjenigen Iguania, die keine oder nur eine reduzierte 
Concha nasalis besitzen, liegt die Glandula nasalis lateralis in einer flachen Grube am 
Dach der Nasenkapsel dorsal der reduzierten Concha oder innerhalb der Fissura lateralis 
(z. B. Anolis, Phrynosomatidae; eigene Beobachtung). 


Zahlreiche Sammelkanälchen vereinigen sich zu einem Ausführgang, der nach rostral 
zieht und entweder durch das Foramen ductus glandulae nasalis lateralis oder durch 
die Fissura lateralis in die Nasenkapsel eintritt. Seine Einmündung liegt dabei stets 
am Hinterende des Vestibulum nasi an der Epithelgrenze zum Cavum nası (Parsons 
1970, eigene Beobachtung). Lediglich bei Cophotis liegt die Epithelgrenze hinter der 
Einmündung des Ausführgangs der lateralen Nasendrüse (Eckart 1922). Der Ausführ- 
gang der Drüse zieht bei den Phrynosomatidae im Gegensatz zu den meisten anderen 
Squamaten nach caudal; die Einmündung in das Vestibulum liegt daher weit hinter der 
Drüse (vgl. Malan 1946, Gabe & Saint Girons 1976, Lemire 1985, eigene Beobachtungen). 
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Dies ist bedingt durch die starke Verlängerung des Vestibulum nasi und dessen Ein- 
mündung in das Cavum antorbitale (Merkmal 20.3.). In diesem Zusammenhang steht 
daher auch der veränderte Verlauf des Ductus glandulae nasalis lateralis (Merkmal 28.1.). 
Beide Merkmale sind Autapomorphien der Phrynosomatidae. 


Bei anderen Tetrapodengruppen treten zwei Nasendrüsen auf, eine mediale und eine 
laterale. Deren teilweise unterschiedliche Lage führte zu verschiedenen Bezeichnungen; 
es handelt sich jedoch wahrscheinlich um homologe Drüsen. Bei allen drei Amphibien- 
gruppen mündet die laterale Nasendrüse in das Vestibulum nasi, die mediale (ventrale 
Drüse der Gymnophionen) hat Beziehungen zu der als Jacobsonsches Organ bezeich- 
neten Aussackung des Cavum nasi (Matthes 1934). Bei den Schildkröten liegt die mediale 
Nasendrüse zwischen Septum nasi und Nasensack im Bereich der lateralen Grenzfalte: 
ihr Ausführgang mündet im Bereich des Jacobsonschen Epithels des Cavum nasi aus 
(Matthes 1934, Parsons 1970). 


Archosaurier (Krokodile, Vögel) besitzen wahrscheinlich ebenfalls zwei Nasendrüsen 
(vgl. jedoch Saint-Girons 1988, 1989), die dicht beieinander liegen; ihre beiden Ausführ- 
gänge münden in die septale bzw. laterale Wand des Vestibulum nasi ein (Röse 1893, 
Bellairs & Shute 1953, Weber 1990). Sphenodon hat im Gegensatz zu allen Squamaten 
ebenfalls zwei Nasendrüsen, mit entsprechenden Einmiindungsstellen wie bei anderen 
Sauropsiden. 


Es ist daher anzunehmen, daß bei der letzten gemeinsamen Stammart der Squamata 
die Glandula nasalis medialis vollständig reduziert wurde (Merkmal 28.0). Die Lage der 
lateralen Nasendrüse innerhalb des Cavum conchale ist ebenfalls ein abgeleitetes Grund- 
planmerkmal der Squamata und verknüpft mit der Entstehung einer Concha nasalis mit 
Cavum conchale (Merkmal 11.0.). 


Die Größe der Glandula nasalis lateralis variiert innerhalb der Iguania abhängig von der 
Lebensweise. Außerdem zeigten ontogenetische Untersuchungen, daß das Drüsengewebe 
nach dem Schlüpfen noch erheblich an Größe zunimmt (vgl. Lemire 1985). Bei wüsten- 
bewohnenden und marinen Echsen ist die Glandula nasalis lateralis besonders groß, 
und deren Drüsensekret weist hohe Salzkonzentrationen auf (Lemire & Vernet 198, 
Lemire 1985, eigene Beobachtung). Da die Niere der Sauropsiden keine höheren Salz- 
konzentrationen mit dem Urin ausscheiden kann als im Plasma vorhanden sind, dient die 
Glandula nasalis lateralis der extrarenalen Salzausscheidung. Bei marinen Echsen ist 
die Salzausscheidung als Mechanismus zur Aufrechterhaltung des Ionengleichgewichts 
infolge der vermehrten Salzaufnahme durch die Nahrung anzusehen (Schmidt-Nielson 
et al. 1963). Zu einer Wasserresorption in der Kloake und gleichzeitig zu einer ver- 
mehrten, extrarenalen Salzausscheidung durch die Nasendrüse kommt es bei Echsen 
aus ariden Zonen. Dabei gibt es abhängig von der Ernährung (herbivor bzw. insektivor) 
Unterschiede in den Ionenkonzentrationen (K+, Na+) (Schmidt-Nielson et al. 1963). 
Eine Korrelation zwischen der Größe der Glandula nasalis lateralis und der Ariditat 
des Lebensraumes konnte auch Van Lennep (1970) feststellen. Die Vergrößerung 
der Glandula nasalis lateralis ist dabei wahrscheinlich in den verschiedenen Gruppen 
unabhängig voneinander entstanden. 


Der Feinbau der lateralen Nasendrüse von Uromastyx gleicht mehr der Orbitaldrüse von 
Meeresschildkröten als der lateralen Nasendrüse von Vögeln (Van Lennep 1970). Dies 
könnte im gleichen Modus der Ionenausscheidung (mehr K+ als Na+) begründet sein. Bei 
marinen Squamaten (z. B.: Amblyrhynchus, Hydrophis) besteht jedoch eine weitgehende 
histologische Übereinstimmung mit der Glandula nasalis lateralis mariner Vögel 
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(Schmidt-Nielson & Fange 1958). Der unterschiedliche histologische Aufbau der lateralen 
Nasendriise innerhalb der Squamaten wurde von Lemire & Gernot (1974), Gabe & Saint 
Girons (1971, 1976), Lemire (1985) und Saint Girons & Bradshaw (1987) untersucht. 
Insbesondere eine Streifung des Driisengewebes (‘segment stries‘; Gabe & Saint Girons 
1976) wurde von den Autoren besonders hervorgehoben. Diese Streifung tritt bei zahl- 
reichen Echsen aus fast allen Familien auf und ist bei einigen wüstenbewohnenden 
Formen besonders deutlich. Durch eine Einfaltung der basalen und lateralen Membran 
der Drüsenzellen an tubulären Segmenten erscheint das Gewebe lichtmikroskopisch 
gestreift. Diese Drüsenabschnitte dienen dem Salz-Transport und der Sekretion (Saint 
Girons & Bradshaw 1987). Eine Korrelation mit dem ariden Lebensraum besteht jedoch 
nicht in allen Fällen. 


Große Unterschiede im Feinbau der Drüse konnte bei den in ariden Gebieten lebenden 
Trapelus mutabilis und Uromastyx acanthinurus festgestellt werden. Diese Unter- 
schiede wurden im Zusammenhang mit der unterschiedlichen Ernährung (insektivor bzw. 
herbivor) mit ihrer verschiedenen Elektrolytzusammensetzung angesehen (Lemire & 
Gernot 1982). Auch Lemire (1985) kommt zu dem Ergebnis, daß das spezialisierte 
Drüsengewebe (‚segment stries‘) im Zusammenhang mit der Entstehung einer Salzdrüse 
entstanden sei. Dessen Funktion liegt in der Produktion einer hypertonischen Salzlösung 
und damit in der extrarenalen Exkretion. Die Streifung des Drüsengewebes fehlt allen 
untersuchten Schlangen, einigen Geckos und Anguiden sowie allen übrigen Vertebraten. 
Stattdessen wirken andere Drüsen als Salzdrüse, wie z. B. die Sublingualdrüsen der 
Hydrophiidae und Acrochordidae (Ophidia), die Praemaxillardrüsen der Homalopsidae, 
die Lingualdrüsen der Crocodilia oder die Lacrimaldrüsen einiger Chelonia (Lemire 
1985). 


Daher sind die ‚segment stries‘ erst innerhalb der Squamata oder bei deren letzter 
gemeinsamer Stammart entstanden. Da die ‚segment stries‘ den Ophidia fehlen, könnte 
ihr Vorkommen eine Autapomorphie der ,,Lacertilia sein. Zahlreiche synapomorphe 
Übereinstimmungen zwischen den Platynota (sensu Rieppel 1980) und den Ophidia lassen 
dies jedoch unwahrscheinlich erscheinen. Da dieses spezialisierte Gewebe den meisten 
Anguimorpha mit Ausnahme der Varanidae fehlt, könnte auch die Reduktion bei den 
Anguimorpha (inclusive der Ophidia) sowie unabhängig davon bei einigen anderen 
Squamaten (Chamaeleonidae, Gekkoninae, Pygopodidae, Feylininae, Cordylidae) erfolgt 
sein. 


Jacobsonsches Organ 


Das Jacobsonsche Organ entsteht während der Ontogenese durch Ausstülpung aus 
dem primordialen Nasensack. Im Gegensatz zu Sphenodon, wo das Jacobsonsche Organ 
klein und längsoval ist, hat dieses Organ bei allen untersuchten Squamaten eine kugelige 
Form. Dorsal und dorsomedial des Lumens des Organs befindet sich eine dicke Schicht 
sensorischen Epithels ohne Bowmannsche Drüsen. Dieses sensorische Epithel wird 
durch den Nervus vomeronasalis innerviert, der zum Bulbus olfactorius accessorius zieht 
(Parsons 1970). Das Organ liegt bei den Echsen ventral oder ventromedial des Vestibulum 
nasi. Im Gegensatz dazu befindet sich das Jacobsonsche Organ der Schlangen weiter 
caudal stets im Bereich des Cavum nasi (Gabe & Saint Girons 1976, Bellairs & Kamal 
1981); in diesem Zusammenhang steht auch die lange und weit nach caudal reichende 
Lamina transversalis anterior. Beide apomorphen Merkmale fasse ich zusammen (Merk- 
mal 29.2.) und werte sie als Autapomorphien der Ophidia. 


74 


Das Jacobsonsche Organ der Squamaten spielt offensichtlich eine wichtige Rolle in der 
Rezeption chemischer Stoffe, die mit der Zunge aufgenommen werden, wie dies Versuche 
von Kahmann (1939) und Andren (1982) zeigen. Insbesondere bei der Nahrungssuche und 
dem Auffinden und Erkennen des Geschlechtspartners kommt dem’Jacobsonschen Organ 
eine wichtige Bedeutung zu (Burghard 1980). Halpern (1987) konnte beobachten, daß bei 
Schlangen (Thamnophis, Vipera) das Sexualverhalten ausfällt, nachdem die Nn. vomero- 
nasales durchtrennt wurden. 


Nicht nur durch direkten Kontakt der Zunge mit dem Untergrund, sondern beim Züngeln 
können Geruchsstoffe auch aus der Luft aufgenommen werden. Wie die Versuche von 
Noble & Kumpf (1936) zeigten, fungiert das Jacobsonsche Organ als akzessorisches 
Geruchsorgan, da bei zerstörtem Organ versteckte Nahrung nur mit dem Geruchsorgan 
aufgefunden werden konnte; jedoch brauchten die Versuchstiere (Ameiva, Eumeces) 
längere Zeit. Ein bemerkenswertes Ergebnis dieser Untersuchungen war, daß Eumeces 
laticeps, eine der wenigen Arten innerhalb der Squamaten, die intensive Brutpflege 
betreibt und ihr Gelege sogar bebrütet, fremde Eier durch Belecken erkennen konnte 
und aus dem eigenen Gelege entfernte (Noble & Mason 1933). 


Ob bei Geckos das auffällige Verhalten des Beleckens der Augen mit der Zunge im 
Zusammenhang mit der Rezeption von Geruchsstoffen und deren Zuführung zum Jacob- 
sonschen Organ steht, ist nicht bekannt. Der schnellere und effektivere Weg, um Stoffe, 
die auf der Augenoberfläche haften, dem Jacobsonschen Organ zukommen zu lassen, 
wäre wohl ein Transport direkt über die Tränenflüssigkeit, da eine Verbindung des Ductus 
nasolacrimalis mit dem Jacobsonschen Organ besteht. Dieses Verhalten dient wahrschein- 
lich vielmehr der Reinigung der Cornea. 


Die Verbindung des distalen Endes des Ductus nasolacrimalis mit dem Ductus vomero- 
nasalis spricht für eine wichtige Rolle der Tranenfliissigkeit für den Transport von 
Stoffen in das Lumen des Jacobsonschen Organs. Hierbei könnte der Flüssigkeitsfluß 
im Ductus organi vomeronasalis durch Cilienbewegung erreicht werden (Bellairs 1984). 
Als effektiverer (Zusatz-)Mechanismus erscheint mir die Wirkungsweise einer Saug- 
pumpe, wobei beim Nachlassen des Druckes auf das Organ durch die Zunge das Lumen 
erweitert und dadurch Flüssigkeit hochgezogen wird (Broman 1920, Young 1993). Stoffe, 
die an der Zunge haften, werden dabei an das untere Ende des Ausführgangs des Jacob- 
sonschen Organs und/oder in die Choanenrinne abgestreift. In diesem Zusammenhang 
ist die Evolution der Zungenform innerhalb der Squamaten für den Form-Funktions- 
Zusammenhang mit dem Jacobsonschen Organ wichtig. 


Primär dient die Zunge hauptsächlich dem Manipulieren der Nahrung und zur Aufnahme 
von Wasser. Das Berühren des Untergrundes, der Nahrung oder des Partners während 
der Paarung mit der Zunge ist bei zahlreichen Squamaten aus allen Familien beobachtet 
worden (Gove 1979, Gravelle & Simon 1980, eigene Beobachtung). Besonders in einer 
für das Tier unbekannten Umgebung wird der Untergrund mit der Zunge berührt. Dies 
konnte ich auch bei Formen wie den Rotkehlanolis beobachten, bei denen das Jacobson- 
sche Organ nur recht klein ist (vgl. Armstrong et al. 1950, Stimie 1966, Greenberg 1993). 
Die ventrale Seite der Zunge ist bei den Iguania, Gekkoniden und einigen Scinciden mit 
weichen Papillen (‘pallets‘, Mc Dowell 1972) besetzt, die durch Lingualdrüsen befeuchtet 
werden, wodurch Partikel dort leichter anhaften. Beim Zurückziehen wird die Zunge 
häufig umgeschlagen, und die Unterseite berührt das Munddach (Mc Dowell 1972). 


Die Ausführgänge der Jacobsonschen Organe münden bei Ctenosaura und weiteren 
Iguania jederseits in eine dreieckige, drüsenfreie, flache Grube am Munddach aus. Diese 
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Grube wird lateral durch eine Schleimhautfalte und medial durch einen schmalen 
Schleimhautgrat (‘vomerine raphe‘) begrenzt. Eine Grube auf der Ventralseite der Zunge 
zwischen den Papillen korrespondiert mit der ‚vomerine raphe‘ am Munddach, so daß 
an dieser Stelle Geschmacksstoffe, die an der Zunge haften, abgesetzt werden und so dem 
Jacobsonschen Organ zugeführt werden könnten. 


Bei den meisten Scleroglossa ist diese Grube am Munddach schmaler und die Zunge 
terminal tiefer gespalten (Mc Dowell 1972). Die Befunde von Schwenk (1985) lassen 
außerdem vermuten, daß insbesondere bei einigen Iguania die Geschmacksknospen 
(‚taste buds‘) auf der Zunge und in der Mundhöhle neben den Rezeptorzellen im Jacob- 
sonschen Organ eine wichtige Rolle in der Wahrnehmung von chemischen Stoffen haben. 


Bei den Autarchoglossa spielt die Aufnahme von Stoffen auch aus der Luft eine wichtige 
Rolle, da das einfache Züngeln erst innerhalb dieser Gruppe zu beobachten ist (Schwenk 
1993). Eine positive Korrelation zwischen der Frequenz des Züngelns und der Diffe- 
renzierung des Jacobsonschen Organs behaupten Gove (1979) und Burghard (1980). Bei 
Varanidae und den Serpentes ist die Zunge zum rein sensorischen Organ geworden, das 
der Rezeption von chemischen Stoffen und dem Tasten dient. Dabei können auch Stoffe 
aus der Luft aufgenommen werden (Bissinger et al. 1979). Die Anatomie der Zunge der 
Warane, Teijus und Schlangen läßt ein Einführen der Zungenspitzen in die Ausführgänge 
der Jacobsonschen Organe zu (Kahmann 1939). 


Gillingham & Clark (1981) hingegen beschrieben bei einigen Schlangen (Elaphe, Hetero- 
don, Boa, Python, Crotalus, Bitis) die Funktion zweier schleimhäutiger Erhebungen 
am Mundboden (‘sublingual plicae‘ sensu Mc Dowell 1972), die direkt unterhalb der 
Öffnungen der Jacobsonschen Organe liegen. Diese als ‚anterior process‘ bezeichneten 
Erhebungen werden beim Zurückziehen der Zunge und beim Schließen des Mauls nach 
oben bewegt. Sie sollen bis in das Lumen des Jacobsonschen Organs geführt werden und 
dadurch Geruchsstoffe, die vorher mit der Zunge an diesen Erhebungen abgestreift 
wurden, in das Organ befördern. Versuche konnten außerdem zeigen, daß nach Ent- 
fernung dieser Fortsätze die Versuchstiere wesentlich länger brauchten, um versteckte 
Nahrung zu finden, obwohl die Zunge unbeeinträchtigt war (Gillingham & Clark 1981). 
Daß diese Fortsätze topographisch und strukturell mit den Ausführgängen der Jacob- 
sonschen Organe korrespondieren, kann ich anhand der Schnittserie von Boa constrictor 
bestätigen. Die Röntgenkinematographischen Untersuchungen von Oelofson & Heever 
(1979) an Varanus und Young (1990) an Boa konnten ein direktes Einführen der Zungen- 
spitzen bis in das Lumen des Jacobsonschen Organs nicht bestätigen. Ein direktes Ein- 
führen der Zungenspitzen in die Ductus vomeronasalis zumindest bei anderen Arten ist 
dennoch möglich (Mc Dowell 1972). 


Eine höhere Differenzierung des Jacobsonschen Organs bei Anguimorphen zeigt sich 
auch im Verhältnis der sensorischen Zellen zu den Stützzellen im Epithel des Organs 
(Gabe & Saint Girons 1976). Am wenigsten sensorische Zellen hatte Sphenodon (23,5 %), 
gefolgt von Anolis (47 %). Die untersuchten Agamen (Physignathus, Ctenophorus, 
Diporiphora, Leiolepis) hatten einen Anteil von 50-60 % sensorischer Zellen im Epithel 
des Jacobsonschen Organs. Die scleroglossen Squamaten besitzen dagegen mit 75-80 % 
(einige Schlangen sogar über 90 %) sensorischer Zellen ein hochdifferenziertes Organ. 
Dies gilt auch für Wasserschlangen (Acrochordus, Hydrophis), bei denen das olfaktori- 
sche Epithel im Cavum nasi stark reduziert ist (Gabe & Saint Girons 1976). 


Die vollständige Isolierung des Jacobsonschen Organs von der Nasenhöhle, die Speziali- 
sierung zu einem Organ für die Rezeption von gelösten Geruchsstoffen, die mit der Zunge 
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aufgenommen werden, und sein spezialisierter Fiillmechanismus sind wahrscheinlich erst 
bei der letzten gemeinsamen Stammart der Squamata aufgetreten und als abgeleitete 
Grundplanmerkmale zu betrachten (Merkmal 29.0.). Die Reduktion des Organs ist eine 
Autapomorphie der Chamaeleonidae (Merkmal 29.1.), die Verlagerung des Organs nach 
caudal ein autapomorphes Merkmal der Ophidia (Merkmal 29.2.). 


Die Frage, wann das Jacobsonsche Organ erstmals in der Stammesgeschichte der 
Vertebraten auftrat und als solches zu bezeichnen ist, war Gegenstand einiger Publika- 
tionen (Zuckerkandl 1908, 1910, Parsons 1959a, 1959b, Bertmar 1981). Inwieweit es 
gerechtfertigt ist, bestimmte Epithelbezirke im Cavum nasi, denen Bowmannsche Driisen 
fehlen und deren Nervenfasern zum Bulbus olfactorius accessorius ziehen, als ‚Jacob- 
sonsches Organ‘ zu bezeichnen und diese mit dem gleichnamigen Organ der Lepido- 
saurier und Säuger gleichzusetzen, soll hier nicht weiter erörtert werden. Problematisch 
ist die Frage, ob ein gut differenziertes Jacobsonsches Organ bereits im Grundplan der 
Amnioten vorhanden war und bei den Chelonia reduziert wurde oder ob dieses erst später 
nach der Abspaltung der Chelonia in der Evolution auftrat, wie dies von Olson (1947) und 
Gaffney (1980) in der Eureptilia-Theorie vertreten wurde. 


Eine andere Möglichkeit wäre, daß sich das Jacobsonsche Organ bei den Squamaten 
und Säugern aus einer Aussackung des Cavum nasi unabhängig voneinander isoliert 
und ausdifferenziert hat. Nur bei Krokodilen kann während der frühen Ontogenese ein 
mediales Divertikulum des primordialen Nasensackes beobachtet werden, das als Anlage 
des Jacobsonschen Organs angesehen wird. Diese Anlage verschwindet frühzeitig; ein 
Bulbus olfactorius accessorius fehlt allen Archosauriern (Parsons 1959b). 


Deckknochen der Ethmoidalregion 


Einige Deckknochen der Ethmoidalregion wurden von Moody (1980), Etheridge & 
de Queiroz (1988) und Frost & Etheridge (1989) in eine phylogenetische Analyse ein- 
bezogen. Hier sollen nur diejenigen Deckknochen aufgeführt werden, deren Merkmale 
von den oben genannten Autoren als abgeleitet innerhalb der Iguania angesehen wurden. 


Maxillare 


Die Maxillaria beider Seiten sind bei allen acrodonten Iguania ventral hinter dem Prae- 
maxillare breit miteinander verbunden, bei den übrigen Iguania dagegen durch die 
Verbindung des Vomer mit dem Praemaxillare getrennt. Dies ist eine Autapomorphie 
der Acrodonta (s.a. Borsuk-Bialynicka & Moody 1984). Außerdem erstreckt sich das 
Maxillare bei dieser Verwandtschaftsgruppe caudal bis hinter die Fronto-Parietal-Sutur. 


Vomer 


Die Vomeres sind paarige Knochen, die jedoch insbesondere bei älteren Individuen 
median miteinander verschmelzen (Moody 1980, eigene Beobachtung). Dieser Knochen 
ist bei Uromastyx und Leiolepis, im Gegensatz zu allen übrigen Iguania, konkav (Moody 
1980, 1987). Bei anderen Squamaten ist er mehr oder weniger flach bis leicht konvex. 
Dieses Merkmal ist nach Moody (1980) eine Synapomorphie dieser beiden Gattungen 
(Uromastycidae = Leiolepidinae sensu Frost & Etheridge 1989). Die Vomeres sind 
bei Hoplocercus, Morunasaurus und Enyaloides nur sehr klein (Autapomorphie der 
Hoploceridae). 
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Lacrimale 


Dieser Knochen ist bei allen Iguania nur recht klein, bisweilen ist nur eine kleine, basale 
Ossifikation vorhanden, die von außen häufig nicht zu sehen ist (Moody 1980). Das 
Lacrimale fehlt Agama hispida, Calotes versicolor, Cophotis, Draco, Lyriocephalus, 
Pogona vitticeps, P. barbata, Phrynocephalus, Sitana, Trapelus mutabilis, T. pallidus, 
T. sanguinolentus, Uromastyx, Polychrus sowie Phrynosoma, Callisaurus und Holbrookia 
(Camp 1923, Moody 1980, Frost & Etheridge 1989, eigene Beobachtungen). Dabei ist 
nicht klar, ob der Knochen mit anderen verschmilzt oder ob dessen Ossifikationszentrum 
verschwindet. Frost & Etheridge (1989) nahmen das Fehlen des Lacrimale als Synapo- 
morphie von Phrynosoma und den ,sand-lizards* (Callisaurus, Cophosaurus, Holbrookia, 
Uma) an. Wegen der hohen Variabilität unterblieb hier die Einbeziehung dieses Merk- 
mals in die phylogenetische Analyse. 


Palatinum 


Eine Bezahnung auf dem Palatinum tritt innerhalb der Iguania nur bei wenigen Arten 
auf. Crotaphytus sowie die Polychridae mit Ausnahme von Polychrus besitzen eine 
derartige Bezahnung. Die vollständige Reduktion der Palatinal- und Pterygoidzähne 
wurde als Autapomorphie der Acrodonta bewertet (Moody 1980). Die Reduktion 
der Pterygoidzähne bei den Phrynosomatidae sei eine Autapomorphie dieser Gruppe 
(Frost & Etheridge 1989). 


Septomaxillare 


Das innerhalb der Nasenkapsel liegende Septomaxillare wird bei der Mazeration der 
Schädel häufig beschädigt oder in seiner Lage verändert. Aus diesem Grund wurde dieser 
Knochen bisher meist weder beschrieben, noch in eine phylogenetische Analyse ein- 
bezogen (vgl. Moody 1980). In Aufhellpräparaten ist dieser Knochen dagegen in seinen 
Lagebeziehungen zu den Knorpelstrukturen gut zu erkennen, wenn die Deckknochen 
zuvor abpräpariert und ein Fenster in das Dach der Nasenkapsel geschnitten wurden. Im 
folgenden gebe ich eine tabellarische Übersicht über die Form dieses Knochens innerhalb 
der Iguania: 


„Agama“: 

relativ kleiner, flacher Knochen, caudal in horizontale und ventrale Schuppe geteilt 
(‚bisquamos‘) (Malan 1946, Slaby 1981, eigene Beobachtung). 

Ceratophora, Cophotis, Corytophanes, Otocryptis: 

Septomaxillare fehlt (Eckart 1922, eigene Beobachtung). 

Pogona: 

kleiner, flacher, rechteckiger Knochen; caudal nicht gespalten. 

„Phrynocephalus“: 

Septomaxillare relativ lang, lateral leicht aufsteigend; caudal ‚bisquamos:‘. 

Physignathus: 

Septomaxillare relativ klein; berührt Septum nasi nur rostral; ,bisquamos* (Abb.16). 
Uromastyx: 

Septomaxillare leicht konvex nach dorsal gewölbt; caudal in eine laterale Spitze aus- 
laufend, die leicht nach dorsal aufsteigt; ‚bisquamos‘ (Abb.7). 

Polychrus: 

schmal und flacher Knochen; nicht gespalten. 
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Anolis, Chamaeleolis: 

Septomaxillare flach, klein, etwa quadratisch; nicht gespalten (Abb.23). 

Basiliscus: ; 

Septomaxillare flach, fünfeckig; laterocaudale Spitze liegt in einer Fissur der Lamina 
transversalis anterior (Abb.13). 


Sceloporus, Petrosaurus: 
Septomaxillare langgezogen; leicht nach dorsal gewölbt; ‚bisquamos‘ nur bei Sceloporus 
(Abb.10). 


Phrynosoma: 
Septomaxillare hinter dem Jacobsonschen Organ gelegen; etwa quadratisch, flach. 


Phymaturus, Liolaemus, Stenocercus, Crotaphytus, Oplurus: 
Septomaxillare rostral flach, caudal nach dorsal gewölbt und nach dorsal aufsteigend; 
hintere Kante liegt dabei dem Dach der Nasenkapsel an; ,bisquamos‘(Abb.3-5, 8, 28). 


Leiocephalus: 
Septomaxillare caudolateral in Spitze auslaufend, leicht nach dorsal aufsteigend und 


‚bisquamos'!. 


Tropidurus: 
kleines, flaches Septomaxillare; caudal ,bisquamos‘(Abb.14, 21). 


Brachylophus: 
Septomaxillare in rostrale Spitze auslaufend; caudal aufgebogen; berührt das Dach der 
Nasenkapsel; nicht ,bisquamos* (Abb.6, 29). 


Crenosaura, Iguana: 

Septomaxillare rostral leicht konkav gewölbt, caudal ‚bisquamos‘; in Spitze ausgezogen, 
die das Dach der Nasenkapsel berührt (Malan 1946, Oelrich 1956). Diese Form trifft auch 
auf die übrigen Iguanidae zu (de Queiroz 1987). 


Folgende Zusammenhänge sind festzustellen: ein dorsal aufgebogenes Septomaxillare, 
dessen caudale Kante das Dach der Nasenkapsel berührt tritt bei allen Formen mit 
S-förmig gewundenem Vestibulum nasi auf. Das Septomaxillare grenzt das Vestibulum 
vom medioventral liegenden Jacobsonschen Organ und vom rostralen Recessus des 
Cavum nasi ab. Eine Ausnahme bildet Uromastyx, bei dem das Septomaxillare nicht 
nach dorsal aufsteigt und nicht das Dach der Nasenkapsel bertihrt. Wiirde dieses Merk- 
mal erstmals im Grundplan einer Verwandtschaftsgruppe der Iguanidae, Opluridae, 
Tropiduridae und Crotaphytidae auftreten, so wiche das Septomaxillare von Tropidurus 
und Leiocephalus davon ab (s.o.). Die Monophylie der Tropiduridae wird nur durch 
die Reduktion des Angulare und die unvollstandigen Kehlfalten begriindet (Frost & 
Etheridge 1989). Diese Merkmale treten bei anderen Squamaten auch auf, was jedoch 
nicht dagegen spricht, daß diese Merkmale Autapomorphien sind. Es muß daher 
angenommen werden, daß innerhalb der Tropiduridae, nämlich beı der letzten gemein- 
samen Stammart der Tropidurini (sensu Frost 1992) + Leiocephalus das Septomaxillare 


' Pregill (1992:6) nimmt die Ausbildung der caudal absteigenden Flanke des Septomaxillare als 
Autapomorphie der Gattung Leiocephalus an. Dieses Merkmal tritt nach den vorliegenden Befunden 
jedoch bereits im Grundplan der Squamata auf. Innerhalb der Gattung Leiocephalus wurde bei 
einigen Arten der caudolaterale Fortsatz des Septomaxillare reduziert (Pregill 1992). 
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sekundär flacher wurde. Als alternative Hypothese wäre die Paraphylie der Tropiduridae 
zu fordern. 


Für den Grundplan der Squamata nehmen Gauthier et al. (1988) einen caudoventralen 
Fortsatz des Septomaxillare an, der die dorsale Oberfläche des Vomer berührt. Dieser 
Fortsatz entspricht der ‚ventral squame‘ (sensu Malan 1946) — der ventralen Schuppe 
meiner Nomenklatur. Hierdurch wird der Choanengang vom Ductus vomeronasalis 
abgetrennt. Weiterhin hat das Septomaxillare im Grundplan der Squamata eine plane 
Oberfläche (Estes et al. 1988). Für die Scleroglossa ist eine konvexe Oberfläche sowie eine 
deutliche mediane Leiste, die dem Septum nasi anliegt, autapomorph (Estes et al. 1988). 
In diesem Zusammenhang wurde die Crista lateralis septi nasi reduziert (Merkmal 3.1.). 


Innerhalb der scleroglossen Squamaten berührt das Septomaxillare das Dach der Nasen- 
kapsel nie (Camp 1923, Estes et al. 1988). Es spricht auch wenig dafür, daß diese auf- 
fallende Form innerhalb der Iguania mehrmals entstanden ist. Sie steht vielmehr im 
Zusammenhang mit dem S-förmigen Verlauf des Vestibulum nasi (Merkmal 20.1.). Das 
caudal nach dorsal aufgebogene Septomaxillare ist eine Synapomorphie der Iguanidae 
+ Crotaphytidae + Opluridae + Tropiduridae (Merkmal 30.1.). Bei der Annahme der 
Monophylie der Tropiduridae müßte man eine Merkmalsumkehr bei Leiocephalus 
+ Tropidurini (sensu Frost 1992) annehmen. Das verlängerte Septomaxillare der Phry- 
nosomatidae ist eine Autapomorphie dieser Gruppe (Merkmal 30.2., vgl. Frost & Ethe- 
ridge 1989) und ist mit dem stark verlängerten Vestibulum nasi verknüpft (Merkmal 
20:32). 


Hypothetischer Grundplanzustand der Ethmoidalregion der Squamata (A = apomorph) 
Septum nasi ohne Fenestra septi. 
Kurzer Processus praenasalis vorhanden. 


Lateraler Wulst als Auflagefläche des Septomaxillare (Crista lateralis septi nasi); 
Reduktion des Dachknorpels (A). 


4./5. Cupula nasi anterior kuppelförmig, mit dorsalem Processus alaris superior und 
ventralem Processus alaris inferior, beide klein. 


Foramen apicale im Tectum nasi. 
Keine äußere Nasenmuskulatur, aber 


Schwellgewebe mit inneren radiären Muskelfasern. 


en 


Tectum nasi: Cartilago parietotectalis umgibt das Vestibulum nasi dorsal und lateral: 
caudolateral schlieBt sich die Cartilago paranasalis an; ventral mit Lamina trans- 
versalis anterior verbunden (Zona anularis); Tectum wahrscheinlich von einer 
Fenestra lateralis und Fenestra superior nasi durchbrochen. 


10. Keine Fissura lateralis; Cartilago paranasalis rostral mit Lamina transversalis anterior 
verbunden, caudodorsal mit Cartilago parietotectalis, caudal mit Planum antorbitale 
und Processus maxillaris; am Lateralrand ist eine Rinne fiir den Ductus nasolacrimalis 
ausgebildet. 


11. Nur eine hintere Concha nasalis mit Cavum conchale; dieses von der Glandula nasalis 
lateralis ausgefüllt (A). 


12. Processus maxillaris anterior und posterior; letzterer recht lang. 


13. Planum antorbitale: leicht kuppelförmig; nicht mit Septum nasi verschmolzen: ventral 
mit Cartilago paraseptalis verbunden; 


21. 


22. 


oo: 


30. 


Der 


Ohne rostrale Fortsätze. 


Commissura sphenethmoidalis: vom caudodorsalen Rand der Cartilago parietotecta- 
lis zum dorsalen Rand des Septum interorbitale. 


Solum nası: Lamina transversalis anterior bildet rostrale und laterale Wand des 
Jacobsonschen Organs. 


Concha des Jacobsonschen Organs als Fortsatz der Lamina transversalis anterior (A). 


Cartilago paraseptalis von Lamina transversalis anterior bis Planum antorbitale 
parallel des Septum nası und von diesem getrennt. 


Cartilago ectochoanalis rostral mit Lamina transversalis anterior verbunden; unter- 
lagert die Choanenrinne und reicht bis zum Vorderrand der Choane. 


Vestibulum nasi: gerade, etwa ein Drittel der Nasenkapsellänge; mit ceratinisiertem 
Plattenepithel ausgekleidet; mündet von rostral in Cavum nasi ein; liegt über dem 
Jacobsonschen Organ; äußere Nasenöffnung liegt lateral. 


Cavum nasi: gliedert sich in ein caudales Cavum antorbitale, ein Cavum extra- 
conchale (lateral der Concha), ein Cavum conchale (innerhalb der Concha) (A) und 
einen Choanengang (respiratorisches Epithel); kein rostraler Recessus. 


Kein Ductus nasopharyngeus (innere und äußere Choane in gleicher Höhe); innere 
Choane liegt im vorderen Teil des Cavum nasi. 


Choanenrinne: wird durch Zusammenwachsen von lateralen und medialen Schleim- 
hautwülsten vom Choanengang abgegliedert; reicht von der Choane bis zum Ausführ- 
gang des Jacobsonschen Organs; ventral offen (A). 


Kurzer bindegewebiger, sekundärer Gaumen (A). 


Ductus nasolacrimalis mündet von medial in vorderes Ende der Choanenrinne an der 
Ausmündung des Ductus vomeronasalis ein (A). 


Ductus nasolacrimalis proximal gegabelt, nach Durchtritt durch Foramen lacrimale 
unpaar; verläuft lateral der knorpeligen Nasenkapsel in lateral offener Rinne. 


Kleines Foramen lacrimale in der knöchernen Nasenkapsel. 


Glandula nasalis lateralis: liegt in Cavum conchale; Ausführgang zieht nach rostral 
durch Aditus conchae, Reduktion der Glandula nasalis medialis (A). 


Jacobsonsches Organ: mit sensorischem Epithel; ohne Bowmannsche Drüsen, kugel- 
förmig und vollständig von Nasensack getrennt (A); mit eigenem Ausführgang am 
caudalen Ende des Organs, der in Mundhöhle ausmündet. 


Septomaxillare: liegt innerhalb der Nasenkapsel; bedeckt das Jacobsonsche Organ als 
flacher Knochen, der medial auf einem Knorpelwulst des Septum nasi aufliegt; caudal 
gespalten; ventrale Schuppe liegt dem Vomer dorsal an (A). 


Grundplan der letzten gemeinsamen Stammart der Iguania unterscheidet sich vom 


Grundplan der Squamata durch folgende abgeleitete Merkmale: 


LT: 

10.1. 
14.1. 
16-1. 
208% 
21.1: 


Fenestra septi nasi spaltförmig. 

Fissura lateralis vorhanden. 

Processus rostralis plani antorbitalis ausgebildet. 
Commissura vomeronasalis posterior ausgebildet. 
Vestibulum nasi verlangert. 

Recessus rostralis cavi nasi ausgebildet. 


Sl 


Merkmale außerhalb der Regio ethmoidalis 


In diesem Kapitel werden einige Merkmale angeführt, die phylogenetisch interessant 
erscheinen bzw. für weitere Untersuchungen von Nutzen sein könnten. Es sollen auch 
einige Merkmale, die von Frost & Etheridge (1989) für einige Teilgruppen der Iguania 
als Synapomorphien angesehen wurden, diskutiert werden. 


Pila antotica 


Dieses Element ist ein Teil der primären Schädelseitenwand und verbindet bei Squamaten 
von älteren Embryonalstadien an dıe Basalplatte mit der Pila metoptica und Pila accesso- 
ria. Die Entstehung der Pila antotica sei am Beispiel von Acanthodactylus boskianus 
dargestellt (Kamal & Abdeen 1972). Die hinteren Orbitalknorpel entstehen getrennt von 
der Basalplatte und sind von Anfang an miteinander verschmolzen. Sie verbinden sich 
erst ventral mit der Basalplatte und später rostral mit dem vorderen Orbitalknorpel. Der 
hintere Orbitalknorpel wird von den Augenmuskelnerven (Nervus III, IV, VI) durch- 
bohrt. Durch Wachstumsprozesse entsteht aus der ursprünglich einheitlichen Knorpel- 
masse das grazile „Gerüst“ der primären Schädelseitenwand. Die Verbindung zwischen 
Basalplatte und Pila metoptica wird als Pila antotica bezeichnet (Kamal 1969). 


Bei einigen Arten innerhalb der Iguania wird die Verbindung mit der Pila metoptica 
reduziert, und als Reste des hinteren Orbitalknorpels bleiben nur kurze Pilae antoticae 
an der Basalplatte stehen. Dieser Entwicklungsvorgang wurde von Kamal & Zada (1973) 
bei Agama pallida dokumentiert. Es handelt sich daher sicher nicht um den primären 
Zustand. Das Fehlen der Verbindung zwischen Basalplatte und Pila metoptica (die 
Reduktion der Pila antotica) sehe ich als abgeleitetes Grundplanmerkmal an (Merk- 
mal 31.1.). Eine derartige Reduktion. hat sicher mehrere Male in der Evolution der 
Squamaten stattgefunden. So fehlt diese nicht nur innerhalb der Iguanıa bei zahlreichen 
Formen, sondern auch bei allen untersuchten Geckos und Anguimorphen. Dennoch kann 
ein solches Merkmal eine bestehende Hypothese unterstützen (s. Tab.2). Es könnte als 
synapomorphes Merkmal der Opluridae + Tropiduridae (vgl. Frost & Etheridge 1989): 
der Polychridae + Corytophanidae + Phrynosomatidae + Acrodonta verwendet werden 
(Merkmal 31.1.). Bei letzterer Hypothese müßte jedoch ein ‚reversal‘ dieses Merkmals 
bei Physignathus + „Amphibolurus“ angenommen werden. 


Foramen epioticum 


Das Foramen epioticum liegt am knöchernen Schädel an der Grenze von Epioticum 
zum Prooticum. Es kommt bei allen Agamidae — mit Ausnahme von Moloch und Agama 
tuberculata — vor (Camp 1923, Moody 1980, Frost & Etheridge 1989, eigene Beobachtung). 
Bisher fehlen Untersuchungen tiber seine Bedeutung. Nach den Untersuchungen von 
Moody (1980) soll ein Teil des Saccus endolymphaticus das Cavum cranii durch dieses 
Foramen verlassen. Jedoch beruht diese Beobachtung auf makroskopischen Unter- 
suchungen und stimmt nicht mit meinen mikroskopischen Befunden tiberein. 


Vielmehr tritt bei Physignathus und Pogona eine kleine Vene von lateral durch das 
Foramen epioticum in das Cavum cranii ein. Diese Vene nenne ich Vena epiotica. Sie 
verläuft medial der Ohrkapsel, lateral der Hirnhaut nach rostral und verbindet sich mit 
der Vena cerebralis medialis (Nomenklatur nach O‘Donoghue 1921). Letztere verläßt das 
Cavum cranii rostral der Commissura praefacialis, caudal des Epipterygoids und vereinigt 
sich lateral dieser Strukturen mit der Vena capitis lateralis. Der Besitz einer Vena epiotica 
ist möglicherweise mit dem Vorkommen des Foramen epioticum verknüpft und alien 
Agamidae (sensu Moody 1980) gemeinsam (Merkmal 32.1.). 
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Da die Vena epiotica recht klein ist, läßt sich deren Vorkommen nur anhand von Schnitt- 
serien feststellen. Anderen Squamaten bzw. Sauropsiden fehlt sowohl ein Foramen 
epioticum als auch eine Vena epiotica (Camp 1923, Bellairs & Kamal 1981, Estes et al. 
1988, eigene Beobachtung). 


Epibranchiale II 


Ein freies Epibranchiale II, der isolierte obere Teil des zweiten Branchialbogens, tritt bei 
zahlreichen Squamaten als kleines Knorpelstück auf (Bruner 1907, Camp 1923, Richter 
1933, Kluge 1967). Dieses ist jedoch nur bei Coleonyx (Gekkonidae) ventral mit dem 
Ceratobranchiale II verbunden (Kluge 1962). Diese Verbindung ist nach den Unter- 
suchungen von Kluge (1983) aber sekundär entstanden und als ‚reversal‘ zu bewerten. 
Bei einigen Arten aus verschiedenen Familien ist das freie Epibranchiale II bindegewebig 
mit dem Processus paroccipitalis des Opisthoticum verbunden (Camp 1923). 


Innerhalb der Iguania besteht ähnlich wie bei Lacerta eine feste Verbindung mit dem 
unteren Teil des Opisthoticum, der Prominentia ampullaris posterior (Bruner 1907, eigene 
Beobachtung). Bruner (1907) stellte fest, daß einige Muskelfasern am freien Epi- 
branchiale II ansetzen. Dieser Muskel wurde M. constrictor venae jugularis internae 
bezeichnet, da er die Vena capitis lateralis (= V. jugularis interna sensu Bruner 1907) 
umgibt und zum Epibranchiale II und Processus paroticus zieht. Dieser Muskel kommt 
auch bei Formen vor, die kein Epibranchiale II besitzen. So konnte er auch bei den von 
mir untersuchten Phymaturus und Physignathus beobachtet werden. Nach Unter- 
suchungen von Bruner (1907) kommt es durch die Kontraktion des Muskels zu einer 
Blutstauung; dadurch werden unter anderem der Sinus orbitalis und der vestibuläre Sinus 
aufgefüllt. Dieser Mechanismus spielt offensichtlich bei der Häutung eine wichtige Rolle. 
Nach Angaben Bruner’s (1907) ist kurz vor der Häutung ein Hervortreten der Augen zu 
beobachten. Andererseits spielt das Anschwellen des vestibulären Gewebes eine wichtige 
Rolle beim Verschluß des Vestibulum nasi. 


Die sparsamste Hypothese wäre, ein freies Epibranchiale II für den Grundplan der 
Lepidosaurier anzunehmen, da auch bei Sphenodon ein freies Epibranchiale II vorkommt 
(Merkmal 33.0.). Dann müßte man nur bei Coleonyx eine sekundäre Verbindung mit 
dem Ceratobranchiale II annehmen. Bei anderen Sauropsiden fehlt das Epibranchiale II 
(Estes et al. 1988). 


Die feste Verbindung des Epibranchiale II mit der Ohrkapsel ist möglicherweise 
sekundär erfolgt (Merkmal 33.1.). Das Fehlen des Epibranchiale II kann als eine apo- 
morphe Reduktion angesehen werden (Merkmal 33.2.). Unter Hinzunahme der 
Befunde von Richter (1933) ist dieses Merkmal eine Synapomorphie der Agamidae (sensu 
Moody 1980) + Chamaeleonidae (+ Polychridae + Corytophanidae + Phrynosomatidae). 
Uromastyx hat ein freies Epibranchiale II: es wäre bei der Verwendung dieses Merk- 
mals als Synapomorphie aller oben angeführter Familien eine Merkmalsumkehr (Merk- 
mal 33.0.) bei Uromastyx anzunehmen. Außerdem wurde das Fehlen des Epibranchiale II 
als Synapomorphie von Varanus + Lanthanotus + Ophidia (Estes et al. 1988) angesehen. 


Saccus endolymphaticus 


Der Saccus endolymphaticus liegt bei den meisten Squamaten innerhalb des Cavum cranii 
und ist unkalzifiziert (Camp 1923). Bei allen Polychridae liegt jedoch ein großer Teil des 
Saccus endolymphaticus außerhalb des Cavum cranii, erstreckt sich bis in die Nacken- 
muskulatur und ist meist kalzifiziert. Er tritt zwischen Supraoccipitale und Parietale aus 
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(Etheridge 1959, Etheridge & de Queiroz 1988, Frost & Etheridge 1989, eigene Beob- 
achtung). Bei den Gekkoninae und Sphaerodactylinae unter den Gekkonidae sowie bei 
Brookesia und Cophotis ceylanica liegt ebenfalls ein Teil des Saccus endolymphaticus 
außerhalb des Cavum cranii und erstreckt sich bei einigen Arten lateral der Halswirbel bis 
in den Bereich der Nackenmuskulatur (Kluge 1967, Etheridge & de Queiroz 1988). Daß 
bei Agamen der Saccus endolymphaticus das Cavum cranii durch das Foramen epioticum 
verlassen würde, wie dies Moody (1980) geäußert hat, stimmt nicht mit meinen Befunden 
überein (s.o.). Der Saccus endolymphaticus verläßt das Cavum cranii bei einigen Geckos 
in gleicher Weise wie bei den Polychridae, bei anderen dagegen durch das Foramen 
jugulare (,vagus foramen‘, Kluge 1967). 


Eine Kalzifizierung der Sacci endolymphatici konnte bei einigen weiteren Vertretern der 
Iguania beobachtet werden und wird als ein abgeleitetes Merkmal angesehen (s. Tab.2, 
Merkmal 34.1.). Über die Funktion der Kalzifizierung des Saccus endolymphaticus gibt es 
einige Theorien. Neben einem besseren Druckausgleich für das Innenohr und einer Rolle 
bei der Schalleitung, wurde auch die Funktion als Kalziumdepot erörtert, das für die 
Knochenbildung und/oder Eischalenbildung gebraucht wird (Camp 1923, Kluge 1967, 
Bauer 1989). Es ist dadurch jedoch nicht geklärt, warum die Mehrzahl der Echsen ohne 
eine derartige Kalkeinlagerung auskommt. 


Die bis in die Nackenmuskulatur reichenden Sacci endolymphatici sind eine Autapo- 
morphie der Polychridae (Merkmal 34.2., vgl. Frost & Etheridge 1989). Einen kalzifizier- 
ten Saccus endolymphaticus konnte ich z. B. bei Basiliscus und Corytophanes beobachten: 
ob sie auch bei Laemanctus vorkommen, ist nicht bekannt. Wenn dies der Fall wäre, 
könnte dies eine Autapomorphie der Corytophanidae sein oder zusätzlich synapomorph 
mit den Polychridae übereinstimmen (Merkmal 34.1.). Bei letzeren ist dieses Merkmal 
weiter modifiziert worden (s.o. Merkmal 34.2.). Eine derartige Hypothese unterstützt das 
von Lang (1989) vorgeschlagene und durch zwei Merkmale gestützte Schwestergruppen- 
verhältnis dieser beiden Gruppen. Hautverknöcherungen (,skull rugosity‘) auf dem 
Frontale, Praefrontale und Nasale sowie leicht gegabelte Hemipenes (nach Böhme 1988) 
wurden von diesem Autor als Synapomorphien angeführt. 


Fenestra scapularis 


Als abgeleitete Grundplanmerkmale der Squamata sind nach Etheridge & de Queiroz 
(1988) zwei Fenster im Scapulocoracoid anzunehmen. Bei einigen Iguania sowie innerhalb 
der Gekkota und bei wenigen scleroglossen Squamaten treten zusätzliche Fenestrierungen 
in der Scapula und dem Coracoid auf. Nach Frost & Etheridge (1989) ist das obere 
Foramen in der Scapula innerhalb der Iguania abgeleitet, das untere im Coracoid 
jedoch plesiomorph. Dieses Scapularfenster tritt nach Angaben der Autoren bei allen 
Iguanidae, den Opluridae, den Tropidurinae, Leiocephalinae, bei Sceloporus, Callisaurus, 
Holbrookia und Phrynosoma auf. Eine Merkmalsumkehr wurde für die Liolaeminae und 
Petrosaurus angenommen. Jedoch besitzt Liolaemus nach eigenen Untersuchungen — wie 
auch nach den Angaben von Etheridge & de Queiroz (1988) — auch ein solches Foramen. 


Die Funktion dieser membranverschlossenen Fenestrierung des Scapulocoracoids ist 
unbekannt. Da keine Argumente dagegen sprechen, ist nicht von einer mehrfach unab- 
hängigen Entstehung dieser zusätzlichen Öffnungen auszugehen. Dieses apomorphe 
Merkmal unterstützt die von mir durch andere Merkmale (Nr. 9.1., 10.2., 20.2., 30.1.) 
begründete Monophylie der (Crotaphytidae) + Iguanidae + Opluridae + Tropiduridae. 
Problematisch ist die Stellung der Crotaphytidae und Phrynosomatidae. Der Besitz 
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einer Concha mit Cavum conchale (Merkmal 11.0.) bei den Iguanidae und deren 
Reduktion bei den anderen Gruppen wiirde die Crotaphytidae als Schwestergruppe der 
Opluridae + Tropiduridae ausweisen. Die Concha wurde jedoch mehrfach innerhalb der 
Iguania reduziert, so daß dieses Merkmal auch unabhängig bei den Crotaphytidae ent- 
standen sein könnte. Als zweite Zusatzannahme müßte angenommen werden, wenn 
— wie Frost & Etheridge (1989) behaupten — die Phrynosomatidae die Schwestergruppe 
der Opluridae + Tropiduridae seien, daß die Einmündung des Vestibulum nasi in das 
Cavum antorbitale (Merkmal 20.3.) aus dem S-förmig gewundenen Vestibulum nasi 
entstanden wäre (Merkmal 20.2.). Dies ist jedoch schwer vorstellbar. Ich nehme daher an, 
daß die Fenestra scapularis bei einem Teil der Phrynosomatidae unabhängig davon ent- 
standen ist. 


Femoralporen 


Femoralporen gehören zum Grundplan der Squamata (Estes et al. 1988). Diese 
wurden bei zahlreichen Echsen reduziert, so auch bei den Opluridae, Tropiduridae, 
Corytophanidae, zahlreichen Polychridae und den Chamaeleonidae s. str. Frost & 
Etheridge (1989) sahen die Reduktion der Femoralporen als eine Synapomorphie der 
Tropiduridae + Opluridae + Polychridae an. 


‚Scale organs‘ 


Innerhalb der Iguania kommen drei verschiedene Arten von Hautsinnesorganen vor. 
Die ‚lenticell sense organ‘, die ‚multi hair sense organ‘ und die ‚twisted hair sense organs‘ 
(Williams 1987). Der erste Typ tritt bei der Mehrzahl der Iguania und Scleroglossa auf. 
Die ‚multi hair sense organs* kommen nur innerhalb der Polychridae und Opluridae sowie 
bei Geckos und Chamaeleons vor. 


Die äußerst fragwürdigen Schlußfolgerungen, die Williams (1987) aus diesen Ergebnissen 
zog, sollen hier nicht bis ins Detail diskutiert werden. Er stellt vielmehr aus zoogeographi- 
schen Gründen die Opluridae und Chamaeleonidae in ein Schwestergruppenverhältnis, 
deren nächsten Verwandten die Polychridae seien. Dabei sollen die verdrehten Haar- 
organe bei einigen Polychridae und Opluridae sowie die Acrodontie der Chamaeleonidae, 
Agamidae und Uromastycidae durch ‚reticulate evolution‘ entstanden sein. Außerdem 
wurde das Vorkommen des plesiomorphen Zustandes (‘lenticell’) bei Polychrus und 
die Konsequenzen für die phylogenetische Stellung dieser Gattung nicht berücksichtigt. 
Es müßte dann nämlich entweder ein ,reversal’ dieses Merkmals bei Polychrus oder bei 
Polychrus und den übrigen Polychridae die konvergente Entstehung des bis in die 
Nackenregion ausgedehnten Saccus endolymphaticus angenommen werden. Bei der 
Annahme ersterer Hypothese, könnten die ‚multi haar sense organs‘ (= ? spinulate scale 
organs sensu Frost & Etheridge 1989) als Synapomorphie der Opluridae + Polychridae 
angesehen werden. Es müßten dann die ‚twisted hair organs‘ bei einigen Polychridae 
und Opluridae sowie bei einigen Chamaeleonidae unabhängig voneinander entstanden 
sein. 


Postxiphisternale Rippen 


Die postxiphisternalen Rippen sind bei der Mehrzahl der Squamaten medial voneinander 
getrennt. Bei Polychridae, Opluridae und Chamaeleonidae sind diese jedoch medial mit- 
einander verbunden (‘inscriptional ribs‘) und in unterschiedlicher Weise zu ‚splits‘ oder 
‚chevrons‘ umgewandelt (Etheridge & de Queiroz 1988, Frost & Etheridge 1989). 
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Die mediale Verschmelzung dieser Elemente wurde von Frost & Etheridge (1989) als 
Synapomorphie der Opluridae + Polychridae angesehen. 


Liste der Merkmale 


(0): Grundplanzustand der Squamata; (1), (2), (3): abgeleitete Zustände innerhalb der 
Squamata; R = Merkmalsumkehr. 
Vorkommen als mögliche Aut- oder Synapomorphie in Klammern. 


je 


10. 


ale 


Fenestra septi nasi 

(0) fehlt, plesiomorph (Phrynosoma + Sceloporus R, Acrodonta R) 

(1) schlitzförmig (Iguania, Lyriocephalus R, „Amphibolurus“ R) 

(2) groß (Tropiduridae, Brachylophus, Crotaphytus, Chamaeleolis, Uromastyx) 


Processus praenasalis 
(0) vorhanden, plesiomorph 
(1) reduziert (Acrodonta) 


Dachknorpel des Jacobsonschen Organs 

(0) zu Leiste reduziert, apomorph (Squamata) 

(1) Leiste völlig reduziert (Anguimorpha + Ophidia) 

Processus alaris superior 

(0) kurz, plesiomorph 

(1) groß (Agamidae sensu Moody 1980, Leiocephalus, Corytophanes, Petrosaurus ) 
(2) fehlt (Brachylophus, Tropidurus, Gekkonidae) 


Processus alaris inferior 

(0) kurz, plesiomorph 

(1) sehr lang (Ophidia) 
Foramen apicale 

(0) vorhanden, plesiomorph 

(1) fehlt (Varanidae + Ophidia) 


äußerer Nasenmuskel 
(0) fehlt, plesiomorph 
(1) vorhanden (Acrodonta) 


radiärer Nasenmuskel und Schwellgewebe 

(0) vorhanden, plesiomorph 

(1) Nasenklappe, (Phrynosomatidae) 

(2) M. subnasalis (Ophidia) 

knorpelige Unterlagerung des Vestibulum nasi 

(0) fehlt, plesiomorph (Tropidurus R) 

(1) vorhanden (Iguanidae + Opluridae + Crotaphytidae + Tropiduridae, Uromastyx) 


Fissura lateralis 

(0) fehlt, plesiomorph (Corytophanidae R) 

(1) vorhanden (Iguania, Gekkota) 

(2) teilweise verschlossen (Crotaphytidae + Opluridae + Tropiduridae, „Amphibolu- 
rus“ + Physignathus, Uromastyx) 

Concha nasalis 

(0) Reduktion der vorderen Concha, hintere Concha mit Cavum conchale; von 
Glandula nasalis lateralis ausgefüllt, apomorph (Squamata) 
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14. 


16. 


177 


18. 


> 


(1) Concha nasalis zu Leiste reduziert und Cavum conchale reduziert (Crotaphytidae 
+ Opluridae + Tropiduridae: Corytophanidae, Agamidae ohne „Amphibolurus“, 
Physignathus, Lyriocephalus) 

(2) Concha vollständig reduziert (Polychridae. Phrynosomatidae, Chamaeleonidae) 
Processus maxillaris 

(0) Proc. anterior und posterior vorhanden, plesiomorph 

(1) Proc. maxillaris anterior reduziert (Ophidia) 

(2) Proc. maxillaris posterior reduziert (Caenophidia) 


. Planum antorbitale 


(0) kuppelf6rmig, plesiomorph 

(1) flach. Cavum antorbitale reduziert (Polvchridae) 

(2) Planum antorbitale mit Cartilago parietotectalis und Planum supraseptale ver- 
schmolzen (Chamaeleonidae) 

Processus rostralis planı antorbitalis 

(0) fehlt. plesiomorph (reduziert bei Acrodonta?) 

(1) vorhanden (Iguania, „Amphibolurus“, Phrynocephalus) 

(2) mit Lamina transversalis anterior verbunden (Phrynosoma + Sceloporus) 


. Commissura sphenethmoidalis 


(0) mit Septum interorbitale verbunden, plesiomorph 

(1) reduziert (Anolis + Chamaeleolis, Chamaeleonidae, Gekkonidae, Amphisbaenia, 
Ophidia) 

Verbindung zwischen Lamina transversalis anterior und Cartilago paraseptalis caudal 
des Jacobsonschen Organs = Commissura vomeronasalis posterior 

(0) fehlt, plesiomorph 

(1) ausgebildet (Iguania, „Amphibolurus“ R) 

(2) Reduktion der Commissura vomeronasalis posterior (Agamidae + Chamaeleo- 
nidae, Polychridae + Corytophanidae) 

Concha des Jacobsonschen Organs 

(0) vorhanden, apomorph (Squamata) 

(1) reduziert (Anolis + Chamaeleolis, Chamaeleonidae, Calotes) 


Cartilago paraseptalis 

(0) vorhanden, vom Septum nası getrennt, plesiomorph 

(1) reduziert (Polychridae, Chamaeleonidae, Agama, Calotes, Draco, Phrynoce- 
phalus, Tropidurus, Ophidia) 

Cartilago ectochoanalis 

(0) vorhanden, plesiomorph 

(1) stark verlängert und verbreitert, schließt Fissura choanalis ab (Anolis + Chamae- 
leolis, Gekkota, Xantusia, Ophidia) 

(2) Cartilago hypochoanalis neu entstanden (Henophidia) 


Vestibulum nasi 

(0) kurz, rostrale Einmündung in Cavum nasi, plesiomorph (Polychridae + Coryto- 
phanidae R, Physignathus R) 

(1) verlängert (Iguania , Polychrus R?, Tropidurus R, Varanidae) 

(2) S-förmig (Iguanidae + Opluridae + Crotaphytidae + Tropiduridae, Uromastyci- 
dae. Chamaeleo) 

(3) stark verlängert, mündet von dorsal in Cavum antorbitale ein (Phrynosomatidae. 
Phrynocephalus) 


DS 


26. 


DE 


28. 


29: 


30. 


Sil 
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. Recessus rostralis cavi nasi 


(0) fehlt, plesiomorph 

(1) ausgebildet (Iguania) 

Choanengang 

(0) Absteigender Choanengang mündet ventral direkt in Mundhöhle, plesiomorph 
(1) nach caudal verlängert = Ductus nasopharyngeus (Gekkota, Scincidae) 

(2) Ductus nasopharyngeus vollständig ventral abgeschlossen (Ophidia, Anniellidae, 
Amphisbaenia) 

Choanenrinne 

(0) vorhanden, apomorph (Squamata) 


(1) sekundär verschlossen (Ophidia + Varanidae + Heloderma, Amphisbaenidae?, 
Teiidae?) 


. sekundärer Gaumen 


(0) kurz, bindegewebig, apomorph (Squamata) 
(1) unvollständig knöchern (Scincidae) 


Ductus nasolacrimalis 
(0) mündet in Ductus vomeronasalis, apomorph (Squamata) 
(1) Reduktion.des distalen Abschnitts des Ductus nasolacrimalis (Chamaeleonidae) 


Ductus nasolacrimalis 
(0) verläuft innerhalb der Nasenkapsel jederseits unpaar, plesiomorph 
(1) paarig (Varanoidea sensu Estes 1988) 


Foramen lacrımale 

(0) klein, Ductus nasolacrimalis normaler Umfang, plesiomorph 

(1) stark vergrößert, Ductus nasolacrimalis weitlumig (Agamidae sensu Moody 1980 
+ Chamaeleonidae, Hoploceridae?) 


Glandula nasalis 

(0) Reduktion der Glandula nasalis medialis, apomorph (Squamata); Ausführgang 
der Glandula nasalis lateralis zieht nach rostral, plesiomorph 

(1) Ausführgang der Glandula nasalis lateralis zieht nach caudal (Phrynosomatidae, 
Phrynocephalus) 


Jacobsonsches Organ 

(0) kugelförmig, Ausführgang mündet in Mundhöhle, apomorph (Squamata) 
(1) vollständig reduziert oder rudimentär (Chamaeleonidae) 

(2) Jacobsonsches Organ liegt weit hinten (Ophidia) 


Septomaxillare 

(0) liegt innerhalb der Nasenkapsel, bedeckt Jacobsonsches Organ; flach, apomorph 
(Squamata, Leiocephalus + Tropidurus R) 

(1) steigt caudal nach dorsal auf, berührt Nasenkapsel (Iguanidae + Crotaphytidae 
+ Opluridae + Tropiduridae) 

(2) stark verlängert (Phrynosomatidae) 

(3) vollständig reduziert (Chamaeleonidae, Corytophanes) 


Pila antotica 

(0) mit Pila metoptica verbunden, plesiomorph 

(1) Pila antotica reduziert (Tropiduridae + Opluridae, Polychridae + Corytophanidae 
+ Phrynosomatidae + Acrodonta?) 


32. Foramen epiotica 
(0) nicht ausgebildet, plesiomorph 
(1) vorhanden (Agamidae sensu Moody 1980) 


Epibranchiale II 

(0) vorhanden und frei, plesiomorph (Uromastyx R) 

(1) mit Ohrkapsel verbunden (Tropiduridae + Opluridae, Brachylophus, Petro- 
saurus R) 

(2) vollständig reduziert (Agamidae + Chamaeleonidae + ? Polychridae + Coryto- 
phanidae + Phrynosomatidae, Varanus + Lanthanotus + Ophidia) 


(99) 
Go 


34. Saccus endolymphaticus 
(0) innerhalb des Cavum cranu, plesiomorph 
(1) Saccus endolymphaticus (Corytophanidae + Polychridae, Chamaeleo) 
(2) Saccus endolymphaticus kalzifiziert in Nackenmuskulatur reichend (Polychridae) 


Tab.1: Merkmalsverteilung bei den untersuchten Gattungen (bis Merkmal 18) 
Merkmal* 1 - 7 8 y) 19° «TL, AS 14 tS 
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famed, 
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=) 
— 
En 


Anolis 
Chamaeleolis 
Polychrus 
Basiliscus 
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Ctenosaura** 


eo) oe) ee) r 


Iguana** 


© 
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—_ 


Oplurus 
Crotaphytus 
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Phrynosoma 
Sceloporus** 
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Leiocephalus 
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Liolaemus 
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Tropidurus 
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„Agama“ 
„Amphibolurus“ 
elalates 2 
Draco** 
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Lyriocephalus 
Phrynocephalus 
Physignathus 
Uromastyx 
Bradypodion** 
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Chamaeleo** 


diejenigen Merkmale, die innerhalb der Iguania nur im plesiomorphen Zustand vorkommen, 
wurden nicht berücksichtigt 


** die Daten dieser Arten wurden zum Teil aus der Literatur übernommen 
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Tab.2: Merkmalsverteilung bei den untersuchten Gattungen (Fortsetzung: Merkmale 19-34) 


Merkmal* Pee ORG ee 2 ee ee 28722977307 31 pre si) ey 


8%} 
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Anolis 
Chamaeleolis 


I A 


N Nw 


Polychrus 


. 


Basiliscus 
Corytophanes 
Brachylophus 
Ctenosaura** 
Iguana** 
Oplurus 
Crotaphytus 


DED DD Berta 


Petrosaurus 
Phrynosoma 
Sceloporus** 
Uta** 
Leiocephalus 
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Liolaemus 
Phymaturus 
Stenocercus 
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K@glotess = 
Draco** 
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Lyriocephalus 
Phrynocephalus 
Physignathus 
Uromastyx 
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Bradypodion** 
Chamaeleo** 
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* diejenigen Merkmale, die innerhalb der Iguania nur im plesiomorphen Zustand vorkommen, 
wurden nicht berücksichtigt 


** die Daten dieser Arten wurden zum Teil aus der Literatur übernommen 


Verwandtschaftshypothese 


Der folgende Stammbaum stellt eine Hypothese der phylogenetischen Beziehungen der 
hier untersuchten Taxa der Iguania dar. Wo ausreichende Daten von anderen Gattungen 
aus der Literatur vorlagen, wurden diese Arten in das Schema mit einbezogen (Cteno- 
saura, Iguana, Uta, Sceloporus, Bradypodion, Chamaeleo). Bei der Erstellung dieses 
Verwandtschaftschemas spielten auch die in der Diskussion ausgeführten Überlegungen 
zur evolutiven Entwicklung der Merkmale eine Rolle. Die aut- oder synapomorphen 
Merkmale wurden mit denselben Nummern gekennzeichnet wie in der Diskussion 
bzw. der Tabelle. Ebenso wurden die Veränderungen der Merkmale innerhalb der 
Familien dargestellt. Wahrscheinliche Merkmalsumkehrungen wurden mit „R“ gekenn- 
zeichnet. Autapomorphien ohne Homoplasien (Konvergenzen, Parallelismen, Merk- 
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17.1: 


Scleroglossa 
Brachylophus 
Ctenosaura Iguanidae 
Iguana 
Crotaphytus Crotaphytidae 
Oplurus Opluridae 


Liolaemus 


Stenocercus 


Phymaturus Tropiduridae 
Leiocephalus 
Tropidurus 
Polychrus 
Anolis Polychridae 
Chamaeleolis 
Basiliscus 
F Corytophanidae 

Corytophanes 
Petrosaurus 
Uta 

Phrynosomatidae 
Phrynosoma 
Sceloporus 
Uromastyx Uromastycidae 
Bradypodion 
} Chamaeleonidae 
Chamaeleo 
"Amphibolurus" 
Physignathus 
Lyriocephalus 

Agamidae 

Phrynocephalus 
"Agama" 


"Calotes" 


"Draco" 
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malsumkehrungen) wurden unterstrichen. Einige Apomorphien anderer Autoren, die 
die Monophylie von Teilgruppen der Iguanıa begründen, wurden hinzugefügt. Ein Frage- 
zeichen steht an denjenigen Stellen, die nur durch apomorphe Merkmale begründet sind, 
die auch in anderen Gruppen konvergent auftreten. 


Die systematische Stellung von Tropidurus bzw. der Tropidurini (sensu Frost 1992) inner- 
halb der Tropiduridae bedarf weiterer Klärung, da die Monophylie der Tropiduridae, 
wie auch die der Tropidurinae (Stenocercini + Tropidurini sensu Frost 1992) durch keine 
nur dieser Gruppe gemeinsamen autapomorphen Merkmale begründet ist. Auch die 
Stellung der Phrynosomatidae ist nicht gut begründet. Eine ähnlich wahrscheinliche 
Möglichkeit, wie die hier dargestellte, wäre, die Phrynosomatidae als Schwestergruppe der 
Iguanidae + Crotaphytidae + Opluridae + Tropiduridae zu stellen. Dabei müßte jedoch 
ein drittes Mal die unabhängige Reduktion der Concha nasalis (11.2.), der Pila antotica 
(31.1.) und des Epibranchiale II (33.2.) angenommen werden. Es entfällt dann die 
Annahme, daß die wulstförmige Concha nasalis bei den Corytophanidae neu entstanden 
sei. Die hier vorgestellte Hypothese ist daher plausibler. 


ZUSAMMENFASSUNG 


Von 17 verschiedenen Arten aus 8 der 9 neuen Familien! (nach Frost & Etheridge 
1989) der Iguania wurden die knorpeligen Nasenkapseln und die Nasenhöhlen mit dem 
benachbarten Weichgewebe beschrieben. Dabei wurden Plattenrekonstruktionsmodelle, 
graphische Rekonstruktionen von Schnittserien und Aufhellungspräparate hergestellt. 
Es wurden, soweit möglich, die unterschiedlichen Strukturen funktionell interpretiert. 
Anschließend wurden die Ergebnisse mit weiteren zur Verfügung stehenden Präpa- 
raten von Squamaten und Angaben aus der Literatur verglichen. So konnten in die 
phylogenetische Analyse 29 verschiedene Gattungen einbezogen werden. Ein Ergebnis 
der Arbeit ist die Herausarbeitung von 30 Grundplanmerkmalen der Regio ethmoidalis 
der Squamata. 


Das Nasenorgan der Iguania, einer der größten Teilgruppen der Squamata, ist sehr viel- 
gestaltig. Diese Vielgestaltigkeit spiegelt zum einen die Aufspaltung der Iguania in zahl- 
reiche Verwandtschaftsgruppen wider. Andererseits ließ sich ein ähnlicher Bau des 
Nasentraktes bei Formen gleicher Lebensweise feststellen. Besonders bei arborikolen 
Formen (Polychridae, Chamaeleonidae) treten starke Reduktionen des olfaktorischen 
Teils des Nasentraktes auf. Auch wurden unterschiedliche Spezialisationen besonders des 
Nasenvorhofs festgestellt. Diese Spezialisationen wurden bei Echsen, die primär trocken- 
heiße Habitate besiedeln (Crotaphytidae, Phrynosomatidae, Opluridae, Phrynocephalus, 
Uromastyx) beobachtet und als eine Anpassung an diese Lebensräume interpretiert. Diese 
Merkmale treten in verschiedenen Verwandtschaftsgruppen auf und konnten phylo- 
genetisch ausgewertet werden. Als Grundplanzustand der Iguania wurde eine gestreckte 
Ethmoidalregion mit einem langen Nasenvorhof postuliert. Dies Könnte eine primäre An- 
passung an trockene Habitate widerspiegeln. Sekundär trat eine Verkürzung der Nase bei 
einigen Familien bzw. Gattungen auf (Corytophanidae, Chamaeleonidae, Physignathus). 


! Die neue Bezeichnung Chamaeleonidae (= Agamen und Chamaeleons sensu Frost & Etheridge 
1989) wird in dieser Arbeit nicht verwendet. Stattdessen werden die Familien Agamidae, Chamaeleo- 
nidae und Uromastycidae (sensu Moody 1980) benutzt. 
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Zahlreiche aut- und synapomorphe Merkmale der Squamata, der Iguania, Teilgruppen 
der Iguania sowie einiger Teilgruppen der Scleroglossa konnten festgestellt werden: 
Die Monophylie der Iguania konnte durch ein neues, nur dieser Gruppe gemeinsames 
autapomorphes Merkmal — den rostralen Recessus des Cavum nasi’—- unterstützt werden. 
Zwei weitere apomorphe Merkmale — die Verlängerung des Vestibulum nasi und 
der Proc. rostralis am Planum antorbitale — sind nur durch Merkmalsumkehrungen 
als Autapomorphien der Iguania zu bewerten. Die Leguane (nicht-acrodonte Iguania) 
konnten durch keine autapomorphen Merkmale begründet werden. 


Zwei synapomorphe Merkmale (äußerer Nasenmuskel, Reduktion des Processus prae- 
nasalis) unterstützen die durch zahlreiche weitere Merkmale begründete nähere Ver- 
wandtschaft der Agamen und Chamaeleons (Acrodonta). Zwei Synapomorphien (ver- 
größerter Durchmesser des Ductus nasolacrimalis, reduzierte Commissura vomeronasalis 
posterior) legen ein Schwestergruppenverhältnis zwischen den Chamaeleons und Agamen 
(ohne Uromastyx + Leiolepis) nahe. 


Es konnten zwar einige apomorphe Übereinstimmungen zwischen Anolis + Chamaeleolis 
und den Chamaeleonidae gefunden werden; da die meisten dieser Merkmale jedoch 
bei Polychrus fehlen, und sie in Zusammenhang mit der arborikolen Lebensweise und 
der Reduktion des Geruchsorgans stehen, wurde eine konvergente Entstehung dieser 
Reduktionen in beiden Gruppen angenommen. 


Die nähere Verwandtschaft der Iguanidae + Crotaphytidae + Opluridae + Tropiduridae 
wurde anhand dreier Synapomorphien für wahrscheinlich erachtet. Dieser Merkmals- 
komplex besteht aus der S-förmigen Windung des Vestibulum nasi, der knorpeligen 
Unterlagerung desselben und der speziellen Form des Septomaxillare. Seine Entstehung 
wurde in Zusammenhang mit der Anpassung an trockene Habitate gebracht. 


Die Stellung der Phrynosomatidae ist unsicher. Zwei Verwandtschaftshypothesen konnten 
mit den wenigsten Zusatzannahmen aufgestellt werden. Entweder sind sie die Schwester- 
gruppe der Iguanidae + Crotaphytidae + Opluridae + Tropiduridae oder mit den Poly- 
chridae + Corytophanidae näher verwandt. 


Für die Begründung der näheren Verwandtschaft der Corytophanidae mit den Poly- 
chridae konnte ein weiteres apomorphes Merkmal, die Kalzifizierung des Saccus endo- 
lymphaticus gefunden werden (vgl. Lang 1989). Dieses Merkmal tritt auch bei einzelnen 
anderen Gattungen innerhalb der Iguania auf (Leiocephalus, Phymaturus, Tropidurus, 
Chamaeleo). Wegen der gut begründeten systematischen Stellung dieser Arten ist anzu- 
nehmen, daß dieses Merkmal dort konvergent auftritt. 


SUMMARY 


The anatomy of the cartilaginous nasal capsules and the associated soft-tissue of seventeen 
different species, in eight of the nine taxonomically new iguanian families! (after Frost & 
Etheridge 1989) are described. Plate reconstructions, graphic reconstructions of serial 
sections, and cleared and stained specimens are studied. A functional interpretation of the 
different anatomical structures is made, whenever possible. The morphological results are 


! The new family Chamaeleonidae (= agamids + chamaeleonids sensu Frost & Etheridge 1989) is not 
accepted in this paper, rather the families Agamidae, Chamaeleonidae and Uromastycidae (sensu 
Moody) are used. 
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compared with other squamates and literature data. Included in the phylogenetic analysis 
are a total of 29 iguanian taxa. The reconstruction of the ,grundplan‘ (= character set of the 
last common ancestor) of the squamate ethmoidal region is proposed. 


The morphology of the nose of the Iguania, one of the largest groups within the Squamata 
shows great diversity. The multiformity is caused by the splitting up of the Iguania in 
different families, wheras a similar nasal sac is seen in non-related species due to eco- 
morphology. The olfactory part of the nasal sac is reduced, in particular in arboreal species 
(Polychridae, Chamaeleonidae). Lizards of dry and hot habitats (eg. Crotaphytidae, 
Phrynosomatidae, Opluridae, Phrynocephalus and Uromastyx) show different specializa- 
tions of the nasal vestibule. The phylogenetic analysis is therefore based mainly on the 
morphology of the ethmoidal region which seems to be evolutionarily rather than eco- 
logically dependent. As an adaptation to dry habitats the ,grundplan‘ of the iguanian nose 
is characterized by a long nasal vestibule. A reduction of this character occurs in some taxa 
(Corytophanidae, Chamaeleonidae and Physignathus). 


Many aut- and synapomorphies of the Squamata, the Iguania, or clades therein can be 
ascertained. The rostral recess of the nasal cavity is an autapomorphy of the Iguania. Two 
other apomorphies, a long nasal vestibule and a rostral process of the antorbital planum 
are not shared by all investigated iguanians. In some taxa a secondary reduction of this 
character is assumed. No apomorphies can be presented to support the monophyly of the 
„iguanids“ (non-acrodont Iguania). 


In addition to previously described characters (see Frost & Etheridge 1989) the 
monophyly of agamids and chamaeleonids (= Acrodonta) is supported by two new 
synapomorphies of the ethmoidal region: the morphology of the outer narial muscle and 
the loss of the prenasal process. The sister group relationship between the chamaeleonids 
and the agamids, without Uromastyx and Leiolepis, is established by two synapomorphies: 
an enlarged nasolacrimal duct and the reduction of a cartilaginous commissure behind the 
vomeronasal organ. 


Some apomorphies are found in Anolis + Chamaeleolis (Polychridae) and the Chamae- 
leonidae. Due to parsimony the independent development of these morphologies 
represented within both clades is probably due to the arboreal mode of life of these lizards. 


This research hypothesizes a monophyletic group containing Iguanidae + Crotaphytidae 
+ Opluridae + Tropiduridae. This is corroborated by three synaporphies: a S-shaped nasal 
vestibule, the cartilaginous support of the vestibule and the plough-shaped septomaxillary. 


The systematic position of the phrynosomatids within the Iguania is ambiguous. Allowing 
additional assumptions, two alternative hypothesis can be considered: Phrynosomatidae 
+ (Iguanidae + (Crotaphytidae + (Opluridae + Tropiduridae))) or Phrynosomatidae 
+ (Polychridae + Corytophanidae). 


The calcification of the endolymphatic sac, a further apomorphous character (in addition 
to the results of Lang 1989) supported the sister group relationship of the Polychridae with 
the Corytophanidae. This character is not unique to this group, because it is found in 
some other iguanian genera: Leiocephalus, Phymaturus, Tropidurus, Chamaeleo. In these 
genera the independent development of this character is assumed, because of their well 
established systematic position within the Iguania (Frost & Etheridge 1989). 
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Abb.1: Crotaphytus collaris KL. 10,0 mm. Dorsalansicht der knorpeligen Nasenkapsel. Auf der 
rechten Seite wurde das Septomaxillare, der Nasensack und der Ductus nasolacrimalis dargestellt. 
Maßstab 1 mm 
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Abb.2: Crotaphytus collaris KL. 10,0 mm. Ventralansicht der knorpeligen Nasenkapsel. Auf der 
linken Seite wurde das Septomaxillare, rechts zusätzlich der Nasensack und der Ductus nasolacrimalis 
dargestellt. Maßstab 1 mm 
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Abb.3: Crotaphytus collaris KL. 10,0 mm. 

Oben: Lateralansicht der knorpeligen Nasenkapsel mit Septomaxillare und Umriß der Deckknochen. 
Maßstab 1 mm. 

Unten: Ansicht eines Parasagitalschnittes der knorpeligen Nasenkapsel mit Septomaxillare. Beachte 
die ventrale Schuppe des Septomaxillare (A), die auf der Verbindung (B) zwischen Lamina trans- 


versalis anterior und Cartilago paraseptalis aufliegt (= Comm. vomeronasalis posterior)! Schnitt- 
flächen sind schraffiert. 
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Abb.4: Phymaturus palluma 
KL. 9.6 mm. Dorsalansicht der 
seöflneten rechten Hälfte 
der knorpelisen Nasenkapsel 
mit Septomaxillare. Maßstab 
Iimm 


Abb.5: Liolaemus gravenhor- 
stti KL. 9.4 mm. Dorsalansicht 
der gedimeten rechten Hälfte 
der knorpelisen Nasenkapsel 
mit Septomaxillare. Maßstab 
imm 
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Abb.6: Brachylophus fasciatus 
KL. 18,6 mm. Dorsalansicht 
der geöffneten rechten Hälfte 
der knorpeligen Nasenkapsel 
mit Septomaxillare. Maßstab 
1mm 


Abb.7: Uromastyx acanthinu- 
mus KL. 17.0 mm. Dorsalan- 
sicht der geöffneten rechten 
Halite der knorpeligen Nasen- 
Kapsel mit Septomaxillare. 
Maßstab 1 mm 
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Abb.8: Sienocercus varius KL. 8.7 mm. Dor- 
salansicht der geöffneten rechten Hälfte der 
knorpeligen Nasenkapsel mit Septomaxillare. 
Maßstab 1 mm 
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Abb.10: Perrosaurus thalassinus KL. 12.9 mm. 
Dorsalansicht der geöffneten rechten Hälfte 
der knorpeligen Nasenkapsel mit Septoma- 
xillare. Maßstab 1 mm 


a Sl 


Abb.9: Oplurus quadrimaculatus KL. 15.9 mm. 
Dorsalansicht der geöffneten rechten Hälfte der 
knorpeligen Nasenkapsel. Das Septomaxillare 
wurde transparent dargestellt. Maßstab 1 mm | 
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Abb.11: Basiliscus basiliscus KL. 11,9 mm. Dorsal- 
ansicht der geöffneten rechten Hälfte der knor- 
peligen Nasenkapsel mit Septomaxillare. Maßstab 
lmm 
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Abb.13: Basiliscus basiliscus 
KL. 11,9 mm. Ventralansicht 
der linken Hälfte der knorpe- 
ligen Nasenkapsel mit Septo- 


Proc.lam. 


HI —— maxillare. Maßstab 1 mm 
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Abb.14: Tropidurus melanopleurus KL. 10,9 mm. Ventralansicht der knorpeligen Nasenkapsel mit 
Septomaxillare. Rechts sind zusätzlich die Deckknochen dargestellt. Maßstab 1 mm 
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Abb.15: Corytophanes cristatus KL. 11,0 mm. Ventralansicht der knorpeligen Nasenkapsel. Rechts 
sind zusätzlich die Deckknochen dargestellt. Maßstab 1 mm 
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Abb.16: Physignathus cocincinus KL. 11,8 mm. Ventralansicht der knorpeligen Nasenkapsel mit 
Septomaxillare. Rechts sind zusätzlich die Deckknochen dargestellt. Maßstab 1 mm 
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Abb.17: Brachylophus fasciatus KL. 18,6 mm. Ventralansicht der knorpeligen Nasenkapsel mit 
Septomaxillare. Rechts sind zusätzlich die Deckknochen dargestellt. Maßstab 1 mm 
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Abb.18: Uromastyx acanthinurus KL. 17,0 mm. Ventralansicht der knorpeligen Nasenkapsel mit 
Septomaxillare. Rechts sind zusätzlich die Deckknochen dargestellt. Maßstab 1 mm 
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Abb.19: Oplurus quadrimaculatus KL. 15,9 mm. Ventralansicht der knorpeligen Nasenkapsel mit 


Septomaxillare. Rechts sind zusätzlich die Deckknochen dargestellt. * dünner rostraler Fortsatz der 
Lamina transversalis anterior. Maßstab 1 mm 
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Abb.20: Physignathus cocincinus KL. 11,8 mm. Dorsalansicht der rechten Hälfte der knorpeligen 
Nasenkapsel mit Septomaxillare. Maßstab 1 mm 
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Abb.21: Tropidurus melanopleurus 
KL. 13,9 mm. Dorsalansicht der geöff- 
neten rechten Hälfte der knorpeligen 
Nasenkapsel. Das Septomaxillare 
wurde transparent dargestellt. Maßstab 


1mm 


Abb.22: Phymaturus palluma KL. 9,6 
mm. Ventralansicht der linken Hälfte 
der knorpeligen Nasenkapsel mit 


Septomaxillare. Maßstab 1 mm 
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Abb.23: Chamaeleolis barbatus KL. 15,5 mm. Ventralansicht der knorpeligen Nasenkapsel mit Septo- 
maxillare. Rechts sind zusätzlich die Deckknochen dargestellt. Maßstab 1 mm 
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Abb.24: Anolis m. marmoratus KL. 5,2 mm, Stadium 3. Lateralansicht der knorpeligen Nasenkapsel. 
Deckknochen wurden transparent dargestellt. Maßstab 1 mm 
Abb.25: Anolis m. marmoratus KL. 5,2 mm, Stadium 3. Ventralansicht der knorpeligen Nasenkapsel. 
Nur ventral liegende Deckknochen der linken Seite sind abgebildet. Maßstab 1 mm 
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Abb.26: Physignathus cocincinus KL. 11,8 mm. Ansicht der Schnauzenregion von lateral. Die Deck- 
knochen, die häutige Nasenöffnung und der äußere Nasenmuskel sind dargestellt. Maßstab 1 mm 
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Abb.27: Physignathus cocincinus KL. 11,8 mm. Lateralansicht der knorpeligen Nasenkapsel mit Septo- 
maxillare und Schädelumriß. 
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Abb.28: Oplurus quadrimaculatus KL. 15,9 mm. Lateralansicht der knorpeligen Nasenkapsel mit 
Septomaxillare und Schädelumriß. Maßstab 1 mm 
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Abb.29: Brachylophus fasciatus KL. 18,6 mm. Lateralansicht der knorpeligen Nasenkapsel mit Septo- 
maxillare und Schädelumriß. Maßstab 1 mm 
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Abb.30: Corytophanes cristatus KL. 11,0 mm. Lateralansicht der knorpeligen Nasenkapsel mit 
Schädelumriß. Maßstab 1 mm 
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Abb.31: Corytophanes cristatus KL. 11,0 mm. Dorsalansicht der knorpeligen Nasenkapsel mit Deck- 


knochen auf der linken Seite. Maßstab 1 mm 
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Querschnittsabbildungen von Crotaphytus collaris (KL 10,0 mm) 
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Abb.32: Crotaphytus collaris KL. 10,0 mm, Schnitt 2-4-6. Transversalschnitt im Bereich des Jacob- 
sonschen Organs. Das Vestibulum nasi ist noch von epithelialem Füllgewebe ausgefüllt. Beachte die 
Concha des Jacobsonschen Organs, den Ausfiihrgang sowie die laterale Leiste des Septum nasi, an die 
das Septomaxillare angelagert ist! MaBstab 0,5 mm 
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Abb.33: Crotaphytus collaris KL 10,0 mm, Schnitt 3-1-2. Transversalschnitt im Bereich des Hinter- 
endes des Jacobsonschen Organs. Die Lamina transversalis anterior ist ausgehöhlt und wird von einem 
blind endenden Abschnitt des Ductus nasolacrimalis ausgefüllt. Mediale Einmündung des Ductus 
nasolacrimalis in die Choanenrinne. Maßstab 0,5 mm 
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Abb.34: Crotaphytus collaris KL. 10,0 mm, Schnitt 3-2-7. Transversalschnitt im Bereich des rostralen 
Recessus des Cavum nasi. Die dorsale Schuppe des Septomaxillare trennt diesen vom Vestibulum nasi 
ab. Der Ductus nasolacrimalis zieht dorsal der Choanenrinne nach medial. Maßstab 0,5 mm 
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Abb.35: Crotaphytus collaris KL. 10,0 mm, Schnitt 3-6-4. Transversalschnitt im Bereich der Ein- 
mündung des Vestibulum in das Cavum nasi. Das Vestibulum nasi ist noch von epithelialem Füll- 


gewebe ausgefüllt. Die Choanenrinne ist nur sehr eng, besitzt aber einen großen lateralen Recessus 
(Winkeltasche). Maßstab 0,5 mm 
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Abb.36: Crotaphytus collaris KL. 10,0 mm, Schnitt 4-4-5. Transversalschnitt im Bereich des Cavum 
nasi. Die Concha nasalis ist zu einem Wulst reduziert. Beachte die laterale Rinne am Außenrand 
der Cartilago paranasalis, die große Fenestra septi nasi sowie die Lage der inneren Choane! Maß- 
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Abb.37: Crotaphytus collaris KL. 10,0 mm, Schnitt 5-2-1. Transversalschnitt im Bereich des Cavum 
antorbitale und des Foramen olfactorium. Der Ductus nasopharyngeus ist funktionell abgeschlosse- 
nen. Maßstab 0,5 mm 
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Abb.38: Phymaturus palluma KL. 9,6 mm, Schnitt 3-3-0. 


Iransversalschnitt 1m Bereich des Jacob- 
sonschen Organs. Das Vestibulum nasi ist noch von epithelialem Füllgewebe ausgefüllt. Beachte die 


breite Leiste am Septum nasi, die dorsal mit der Cupula nasi verbunden ist, wodurch ein kleiner Hohl- 
raum entsteht! Mafistab 0.5 mm 
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Abb.39: Phymaturus palluma KL. 9.6 mm. Schnitt 6-3-3. Transversalschnitt im vorderen Teil der 


Nasenkapsel in Höhe des Recessus rostralis cavi nasi. Der Ductus nasolacrimalis überkreuzt die 
Choanenrinne. Das Vestibulum nasi hat einen „doppelten Boden“. Maßstab 0,5 mm 
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Abb.40: Corytophanes cristatus KL. 11,0 mm, Schnitt 3-1-10. Transversalschnitt im Bereich des Jacob- 


Cart.parieto. 
N.vom.nas. 


sonschen Organs. Beachte die vollstandig knorpelige Bedeckung des Organs! Das Vestibulum nasi ist 
noch von epithelialem Füllgewebe ausgefüllt. Maßstab 0.5 mm 
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Abb.41: Corytophanes cristatus KL. 11,0 mm, Schnitt 


3-5-5 


5. Transversalschnitt im Bereich des 
Vestibulum nasi. Beachte den rostralen Recessus des Cavum nasi sowie die Verbindung des Ductus 
nasolacrimalis mit der Choanenrinne! Maßstab 0,5 mm 


125 


Vest.nas. Gl.nas.lat. Praefr. 


Cart.parieto. \ 
/ Reth Septnas.  \ ae | 


Cart.paran. 
Rec.lat.d.choa. 


D.nasolacr. 


Max. 


= na eae Veen 2, Rec.lat.c.choa. 


parasept. | nas. ae 
Pal. choa.int. | 


rR" I 


Apert.choa.ext. 


Abb.42: Corytophanes cristatus KL. 11,0 mm, Schnitt 4-2-4. Transversalschnitt im Bereich der Ein- 
mündung des Vestibulum in das Cavum nasi. Es ist sowohl eine laterale Aussackung des Choanen- 
ganges als auch der Choanenrinne ausgebildet. Maßstab 0,5 mm 
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| Abb.43: Corytophanes cristatus KL. 11,0 mm, Schnitt 4-4-4. Transversalschnitt im Bereich der inneren 
und äußeren Choane. Teile der Glandula nasalis lateralis liegen innerhalb der Nasenkapsel. Die 
Concha nasalis ist zu einer Leiste reduziert. Maßstab 0,5 mm 
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Abb.44: Corytophanes cristatus KL. 11,0 mm, Schnitt 5-6-5. Transversalschnitt im Bereich des Cavum 
antorbitale und dem Foramen olfactorium. Maßstab 0,5 mm 
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Abb.45: Anolis m. marmoratus KL. 5,2 mm, Stadium 3, Schnitt 1-4-6. Transversalschnitt durch die 
Regio ethmoidalis in Höhe des Jacobsonschen Organs. Maßstab 0,5 mm 
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Abb.46: Anolis m. marmoratus KL. 5,2 mm, Stadium 3, Schnitt 1-6-10. Transversalschnitt durch die 


Regio ethmoidalis im Bereich des Cavum nasi proprıum. Maßstab 0,5 mm 
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Abb.47: Anolis m. marmoratus KL. 5,2 mm, Stadium 3, Schnitt 1-8-7. Transversalschnitt durch die 
Regio ethmoidalis in Höhe der Choane. Maßstab 0,5 mm 
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Abb.50: Anolis lineatopus KL. 6,5 mm, Schnitt 1-8-1. Transversalschnitt durch die Regio ethmoidalis 
im Bereich der Einmündung des Ductus glandulae nasalis lateralis in das Vestibulum nasi und der 
Choanenrinne in den Ductus nasolacrimalis. Medioventrale Kante der Cartilago ectochoanalis im 
Querschnitt gegabelt. Maßstab 0,5 mm 


Abb.51: Anolis lineatopus KL. 6,5 mm, Schnitt 2-3-6. Transversalschnitt durch die Regio ethmoidalis 


im Bereich des Cavum nasi proprium. Ductus nasolacrimalis und Choanenrinne funktionell getrennt. 
Maßstab 0,5 mm 


Abb.52: Anolis lineatopus KL. 6,5 mm, Schnitt 2-6-3. Transversalschnitt durch die Regio ethmoidalis 
in Höhe des Foramen olfactorium. Processus rostralis plani antorbitalis angeschnitten. Maß- 
stab 0,5 mm 
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Abb.53: Physignathus cocinci- 
KL.12,0 mm, Schnitt 
2-4-3. Transversalschnitt im 
Bereich der äußeren Na- 
senöffnung. Die 
Wandmuskulatur des Vesti- 


nus 


radıäre 


bulum nasi ist angeschnitten. 
Maßstab 0,5 mm 


Abb.54: Physignathus cocinci- 
nus KL.12:07 mm), 2’Schnitt 
2-7-3. Transversalschnitt 1m 


Bereich des Jaconsonschen 
Organs. Der hintere Teil des 
auBeren Nasenmuskels und 


die radiare Wandmuskulatur 
des Vestibulum nasi sind an- 
geschnitten. Maßstab 0,5 mm 
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Abb.55: Physignathus cocincinus KL.12,0 mm, Schnitt 4-1-4. Transversalschnitt im Bereich der 
Concha nasalis und der inneren und äußeren Choane. Beachte die Aushöhlung der Cartilago para- 
nasalis, die vom Recessus extraconchalis ausgefüllt wird! Maßstab 0,5 mm 
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INTRODUCTION 


Siluroids may have naked skin (e.g., Astroblepidae, Diplomystidae, Ictaluridae, Nemato- 
genyidae, “Pimelodidae”, Schilbeidae, Trichomycteridae) or armoured skin partially or 
mostly covered with bony plates (e.g., Doradidae, Callichthyidae, Loricariidae, Scoloplaci- 
dae) to which are attached denticles like placoid scales, with dentine and an outer layer 
formed by epidermal scales, apparently of enamel (Bhatti 1938, Whitear 1986, Sire 1993). 
The skin of catfishes without bony plates is generally smooth and with or without epider- 
mal papillae; however, the skin of the flanks may become keratinized late in ontogeny in 
Trichomycterus ri ulatus (Arratia 1987a). Keratinous skins are known in some siluroids, 
but apparently are not associated with breeding behavior (Wiley & Collette 1970, Mittal & 
Whitear 1979, Roberts 1982). 


It has long been known that many fishes, especially catfishes, possess taste buds over the 
whole body surface (e.g., Herrick 1901, 1903a, Bardach & Atema 1971, Hara 1971). Litera- 
ture on the histology of the skin is known from a few species such as Ameiurus melas (Her- 
rick 1901), Bagrus bayad, Clarias lacera, Chrysichthys auratus (Hussaini & Lufty 1958), Ic- 
talurus nebulosus (Bailey 1937), I. punctatus (Grizzle & Rogers 1979), Rita rita (Batti 1952, 
Singh & Kapoor 1967), Silurus glanis (Jakubowski 1987), and Synodontis schall (Lufty 
1960). Literature on the ultrastructure and histochemistry of the skin is available for se- 
veral genera of catfishes; Bagarius (Mittal & Whitear 1979), Clarias (Banerjee & Mittal 
1975), Corydoras (Ovalle & Shinn 1977), Heteropneustes (Mittal et al. 1976, Agarwal et al. 
1979), Ictalurus (Reutter 1978, Zuchelkowski et al. 1981, Yoakim & Grizzle 1982), several 
loricarids (e.g., Ancistrus, Chaetostomus, Farlowella, Hypostomus, Loricaria, and Otocin- 
clus; Ono 1980), Pimelodus (Ferri 1982, 1983), Plotosus (Zaccone & Lo Cascio 1981), Rita 
(Mittal & Munshi 1969, 1970), and Silurus (Jakubowski 1987). Parts of the skin have been 
investigated by Scanning Electron Microscopy (SEM) in a few catfishes by Reutter (1978), 
Mittal & Whitear (1979), Ono (1980), Whitear (1986), and Arratia (1987a). 


Even though the scaleless skin is a distinctive characteristic of catfishes (Regan 1911, Fink 
& Fink 1981), it has rarely been considered in either diagnoses or descriptions of catfishes. 
Exceptions are Arratia & Menu Marque (1981, 1984), Arratia (1983a, 1987a), Howes 
(1983), de Pinna (1988, 1992), and Schaefer et al. (1989). Armoured catfishes have recei- 
ved more attention, and the presence and number of plates and denticles have served to 
characterize certain taxa. 


Of the thirty-four recognized Recent catfish families (Nelson 1994), the Diplomystidae is 
considered as the plesiomorphic sister group of all other families (Fig.1; Grande 1987, Mo 
1991, Arratia 1992). A skin with large, simple or lobulated papillae embedded in a colloid- 
like substance is one of the diagnostic features of the family Diplomystidae (Arratia 
1987a). The presence of white papillae on the lips and soft, grey elongate projections (“pe- 
los” = hairs of Leybold) covering the entire body of fresh specimens was first mentioned 
by Leybold (1859) for Arius carcharioides (= Diplomystes chilensis). Considering the im- 
portance of the family for phylogenetic studies of siluroids, a detailed study of the neuro- 
mast lines and of the surface of the skin of Diplomystes is presented here. In addition, the 
neuromast lines and the skin of the loricarioid Nematogenyidae, a primitive family consi- 
dered by some as the plesiomorphic sister group of the other loricarioids (Fig.l; Howes 
1983, Schaefer 1987, Arratia 1990a, de Pinna 1992) is also investigated with light and SEM 
microscopy and it is compared with the skin of other loricarioids. 
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Fig.1: Scheme of an hypothesis of relationships of the catfishes studied and their phylogenetic position 
among ostariophysans (after Arratia 1992). 
rt: fossil group. 


The goals of thıs research are: (1) Description of the lateralis system — mainly of the 
sensory canals associated with the skull roof — of certain catfishes such as Diplomystes 
spec., Diplomystes aff. chilensis, D. camposensis, Nematogenys inermis, Trichomycterus 
areolatus, “Trichomycterus” mendozensis, and Hatcheria macraei because the superficial 
neuromast lines commonly follow the path of the sensory canals. (2) Description of the 
superficial neuromasts, and pit lines in some catfishes. (3) Detailed description of the skin, 
mainly the epidermis, of Diplomystes spec., Diplomystes aff. chilensis, D. camposensis, 
Nematogenys inermis, Trichomycterus areolatus, “Trichomycterus” mendozensis, and 
Hatcheria macraei with comparative comments on other catfishes. (4) Interpretation of 
morphological characters and systematic and evolutionary significance of the variation 
observed. This point is strongly limited because the scarce information about most cat- 
fishes. (5) Comparison of the skin of benthic freshwater catfishes which have similar 
feeding diets, to test the hypothesis that the degree to which gustatory receptors are 
developed morphologically in different species is related to the environment, and in 
particular to the variety of food present in the latter (Meyer-Rochow 1981), and the 
existence of a correlation between the extent of development of the receptors and habits 
and/or ecology (Hoagland 1933, Moore et al. 1950, Lowenstein 1957, Branson & Moore 
1962, Saglio 1992). The fourth point requires the description of the habitat and feeding of 
the species studied; such information is also presented. Therefore the description of the 
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skin of each species ıs followed by an abbreviated description of its habitat preferences 
and diet. 


Preparation of the samples for SEM of Diplomystes aff. chilensis, Nematogenys inermis 
and Trichomycterus areolatus were done by L. Huaquin, as well as most of the histological 
cross sections. Descriptions and interpretations are responsability of the senior author. 


METHODS 


The trajectory of the cephalic sensory canals and the presence of pores was checked in al- 
coholic specimens, dry skeletons, and cleared and stained specimens. Most of the speci- 
mens were cleared and double stained following Arratia & Schultze (1992); a few of them 
were prepared following Dingerkus & Uhler (1977). 


Skins of siluroids of different sizes and of both sexes were examined by light microscopy 
(WILD MS and M6 microscopes) to check for the presence of epidermal papillae, and su- 
perficial neuromasts on the body, fins, and also the palatal region and to check the pores of 
the lateralis system. 


The barbels, upper lip, palatal region, dorsal region of the head between the eyes or bet- 
ween the nasal openings, body lateral line just posterior to the posttemporo-supracleithral 
region, pectoral, caudal, and adipose fins were prepared for observation with SEM. Parts 
of a few specimens were prepared for histological sections to check the SEM observations. 


Specimens examined with SEM were anaesthetized with MS-222, killed by decapitation 
and fixed immediately after death. The specimens were not treated with mucolex. Fixation 
was in glutaraldehyde of various strengths (3-5 %), phosphate buffered to pH 7.4 and 
postfixation in osmium tetroxide. Dehydration was in graded acetone. The specimens 
were critical point dried (Anderson 1951) and sputter coated with gold (Polaron E 3000, 
E 5000) and examined in a Cambridge S4—10 or a Siemens Scanning Electron Microscope. 


Specimens used for preparation of histological serial cross sections were fixed with alcoho- 
lic Bouin and stained with hematoxylin and eosin and three chromic of Mallory. 


All illustrations were prepared by G. Arratia, the drawings were executed with the help of 
Wild FM5 and Olympus microscopes. 


MATERIALS EXAMINED 


Skins of catfish species prepared as serial cross sections and for SEM microscopy are listed 
below; part of the samples are kept at the Laboratorio of Biologia, Facultad de Ciencias 
Forestales, Universidad de Chile, Santiago, and another part is kept by the senior author. 


Ariidae 
Galeichthys peru ianus Lütken: 175 mm standard length (SL) specimen from coastal 
region of Arica, northern Chile. 
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Diplomystidae 


Diplomystes camposensis Arratia: Specimens of about 140-160 mm SL from San Pedro 
river in southern Chile. 

Diplomystes atf. chilensis (Molina): Specimen of about 135 mm SL from the central part of 
Chile (Cachapoal river). The fishes are externally similar to D. chilensis but they differ 
in skin characters; other internal features have not been investigated due to the scarce 
number of specimens [2]. 

Diplomystes spec. (sensu Arratia 1987a): Specimens of 120-155 mm SL from the central 
part of Chile (Rapel and Maule basins). 


Nematogenyidae 


Nematogenys inermis (Guichenot): Specimens of 80-185 mm SL from central part of Chile 
(Cachapoal river). 


“Pimelodidae” 
Pimelodus spec.: Specimen of 180 mm SL from northern Argentina. 


Trichomycteridae 


Hatcheria macraei (Girard): Specimens of 145 mm SL from Coyaique, southern Chile; and 
specimens of 70-130 mm SL from western Argentinian Patagonia (Malargüe river, Men- 
doza). 

Trichomycterus areolatus Valenciennes: Specimens of 60-125 mm SL from central part of 
Chile (Maipo basin). 

“Trichomycterus” mendozensis Arratia, Chang, Menu Marque & Rojas: Specimens of 
45-70 mm SL from Blanco river at Mendoza, Argentina. 


The material listed below was used for comparative studies of the cephalic sensory canals, 
body lateral line, of epidermal papillae, superficial neuromast lines, and for preparation of 
serial cross sections. 


Institutional abbreviations are as listed in Levinton et al. (1985) with the following excep- 
tion: PC: private collection of G. Arratia. Species are listed alphabetically within each hig- 
her taxon. The abbreviations for cleared and stained material is “C & S”; for alcoholic spe- 
cimens is “alc”; for examined specimens is “sp”; for dry skeleton is “dry skel.” 


Halecomorphi 


Amia cal a: KU 3883, 7 sp, C & S; KU 9051, 1sp, alc; KU 21290, Asp, C & S; KU 21607, 
Isp, C & S; and several dry skeletons. PC uncat., 4 sp, alc. 


Elopomorpha 


Elops affinis: SIO 69-187, Isp, C & S; UCLA ST 0-29, 4 sp, C&S. 

Elops hawaiensis: CAS-SU 35103, 1 dry skel. 

Elops saurus: ANSP 147401, 2 sp, C & S; CAS(SU) 10847, 1 dry skel; CAS(SU) 45172, 1 
sp,C & S$; KU 3053, 3 sp, C & S; OS 5105, 2 sp, C& S; TEWE 0782-1, 3: spre ESZUMMZ 
194313-S, 1 dry skel; UMMZ 194982-S, 1 dry skel. UNC 13093, 1 sp, alc. 


Osteoglossomorpha 
Hiodon alosoides: KU 16146, 6 sp, alc.; and numerous sp, ale. 


Clupeomorpha 


Chirocentrus dorab: KU 10518, 1 sp, alc. 

Clupea harengus: PC 25986, 14 sp, C & S and 3 sp, alc. 

Coilia nasus: KU uncat., 1 sp. C & S: PC 020989, 9 sp, C & S and 4 sp, alc. 

Coilia ectenes: PC 170187, 3 sp, alc. 

Denticeps clupeoides: MARC 73-32-P-4915-932, 3 sp, C & S: MRAC 76-32-P-4915-932., 
1 sp, C & S; ZMUC 17169, 2 sp, C & S; NMC 63-0017, 1 sp, C & S; PC 515600, 3 sp, alc. 
Dorosoma cepedianum: KU 16767.3 sp, C & S: KU 21802, 36 sp, C & S and numerous sp, 
alc. 

Engraulis encrasicholus: KU 19941, 8sp,C &S. 


Esocoidei 


Esox americanus: KU 6041, 4 sp. C & S: KU 17864, 4 sp.C & S. 
Esox lucius: KU 19092, dry skel. 


Salmonidae 


Onchorynchus mykiss: KU 12463, 13 sp, C & S: PC 080888, 15 sp, alc. 
Prosopium williamsoni: PC 161046, 14 sp, C & S. 
Thymallus thymallus: PC 161045, 2 sp, alc., 40 sp, C & S. 


Ostariophysi 

Gonorynchiformes 

Chanos chanos: CAS-SU 35075, 1 dry skel; CAS-SU 38340, 2 sp, C & S: FMNH 91775, 4 
sp, alc: UMMZ 196864, 1 sp, C & S: PC uncat., 1 sp, alc; PC uncat., 1 sp., alc: SIO 80-199, 
spe s&s: 


Cypriniformes 

Carassius aureatus: KU 14240, 1 sp, alc. 

Cyprinus carpio: KU 3739, 1 sp, alc; KU 3790, Isp, C & S; KU 15429, 1 sp, alc. 

Dionda episcopa: KU 7427,5 sp, C&S. 

Notropis lutrensis: KU 12089, 2 sp, C & S; KU 15336, 1 sp, dry skel; KU 15793, 6 sp, C & S; 
KU 21377, dry skel: and numerous sp, alc. 

Opsariichthys bidens: CAS-SU 32512, 2 sp, C & S; CAS-SU 68907, 2 sp, C & S$: PC 22,4 sp. 
C & Sand5 sp, alc. 

Zacco platypus: KU 12320, 3 sp, alc: PC 21, 10 sp, C & S and 1 sp, alc. 


Characiformes 

Brycon argenteus: KU 10543, 2 sp, C & S: KU 10543, 3 sp, alc. 

Cheirodon pisciculus: PC 130173, 10 sp, C & S; numerous sp, alc. 
Gymnocharacinus bergi: KU 19199, 1 C & S; PC. uncat., 2 sp. alc. 

Hoplias malabaricus: KU 13636. 3 sp, C & S: KU 13646, 2 sp. C & S and 3 sp. alec. 
Xenocharax spilurus: CAS-SU 15639, 2 sp, C & S: CAS 115707, 1 sp. alc. 
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Siluroidei 

Ariidae 

Arius felis: KU 19590, 10 sp, C & S and 3 sp, alc. 

Galeichthys peru ianus: ZMH 6667, 1 sp, alc. 

Bagre marinus: KU 3053, 3 sp, C & S and 1 sp, alc; KU 21380, 1 dry cranium. 


Astroblepidae 
Astroblepus spec.: ANSP 138981, 14 sp, alc; KU 2010, 3 sp, C & S; numerous sp, alc. 


Callichthyidae 
Callichthys callichthys: KU 13721, 1 sp, alc; KU 13722, 3 sp, C&S. 


Diplomystidae 

Diplomystes camposensis: IZUA uncat., 5 sp, alc; KU 19209, 3sp, alc; KU 19210, 1 sp, C & 
5: PC 011086b; 3 5p, C & S$; PC 220189 17 sp, ale: 

Diplomystes chilensis: CAS-SU 13706, 2 sp, alc; MCZ 8290, 2 sp, C & S. 

Diplomystes nahuelbutaensis: CAS-SU 55423, 1 sp, alc, CAS-SU 55425, 1 sp, C & S; PC. 
230186, 3 sp, C & S; IZUA uncat., 5 sp, alc. 

Diplomystes spec.: KU 19255, 1 sp, alc; KU 19256, 1 sp, alc. 

Oli aichthys iedmensis: FMNH 58004, 3 sp, C & S, and 5 sp, alc. 


Ictaluridae 


Ameiurus catus: KU 1741, 1 dry cranium; KU 8332, 2 sp, C & S; KU 10151, 3 sp, C & S; 
KU 10151, 10 sp, alc; numerous sp, alc. 

Ameiurus melas: KU 1083, 1 sp, C & S; KU 14688, 3 sp, alc.; KU 15181, 2 sp, C & S; nume- 
rous sp, alc. 

Ictalurus furcatus: KU 1747, 1 dry cranium; KU 5005, 2 sp, alc; KU 11343, 1 dry cranium. 
Ictalurus punctatus: KU 4162, 32 sp, alc; KU 9657, 9 sp, C & S; an ontogenetic series. 
Noturus exilis: KU 17229, 61 sp, C & S and 2 sp, alc; numerous sp, alc. 

Pylodictis oli aris: KU 1746, 3sp, C & S; KU 2386, 1 sp, dry skel; numerou sp, alc. 


Loricariidae 

Plecostomus plecostomus: KU 13948, 2 sp, C & S. 
Loricaria filamentosa: KU 13779, 2 sp, alc. 
Loricaria uracantha: KU 17710, 2 sp, C & S. 
Loricariichthys sp.: ANSP, 2 sp, C & S. 


Nematogenyidae 
Nematogenys inermis: KU 19238, 9 sp, alc; KU 19239, 6 sp, alc; PC 202, 10 sp, alc; PC 206, 


3 sp, C & S; PC 214, 4 sp, alc; PC 010288, 1 sp, alc; PC 051188, 1 sp, ale; P© 3087336 sp, C 
& S. 


“Pimelodidae” 


Heptapterus mustelinus: KU 21235, 4 sp, C & S; PC 17583, 2 sp, C & S and 3 sp, alc. 
Parapimelodus alenciennis: KU 21804, 10 sp, C & S; PC 010186, 5 sp, alc. 
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Pimelodus maculatus: PC 271282, 2 sp, C & S. 

Pimelodus spec.: KU 21805, 2 sp, C & S; ZMH uncat., 1 sp, alc. 

Rhamdia sapo: KU 21806, 3 sp, C & S; PC 100285, 3 sp, alc; PC 171887, 1 sp, alc. 
Rhamdia wagneri: KU 20013, 3sp, C & S, and 3 sp, alc. 


Trichomycteridae 


Bullockia maldonadoi: KU 19371, 20 sp, C & S; PC 1374 1, sp, alc; PC 21986, 20 sp, Cas: 
numerous sp, alc. 

Eremophilus mutisit: AMNH 56092, 1 sp, alc; CAS-SU 62920, 2 sp, C & S; PC uncat., 3 sp, 
alc. i 

Hatcheria macraei: KU 19202, 3 sp, alc; KU 19273, 2 sp, C & S; PC 126, Isp, alc. 
Malacoglanis gelatinosus: CAS(SU) 50755, 1 sp, C & S. 

Ochmacanthus reinhardti: KU 13726, 1 sp, C & S; KU 131127, 1 sp, alc. 

Sarcoglanis simplex: CAS(SU) 50189, 1 sp, alc. 

Scleronema sp.: PC uncat., 2 sp, C & S, and 2 sp, alc. 

Trichomycterus areolatus: KU 19308, 6 sp, C & S; KU 19423, 20 sp, C & s; KU 221081, 20 
sp, C & S; PC 030882, 17 sp, alc; PC 070189, 9 sp, alc; PC 221185, 3 sp, alc. 

Trichomycterus boylei : PC 230280-1, 14 sp, alc; PC 230280-2, 10 sp, alc. 

Trichomycterus chiltoni: KU 19229, 9 sp, C & Sand 15 sp, alc. 

Trichomycterus metae: V-5852, 1 C & S and 1, sp, alc. 

Trichomycterus nigricans: MNHN B.251, 1 sp, alc. 

Trichomycterus ri ulatus: CAS-SU 14851, 30 sp, alc; KU 19181, 3 sp, C & S; KU 19187, 25 
sp, alc. 

Trichomycterus roigi: PC 230281-1, 13 sp, C & S; numerous sp, alc. 

“Trichomycterus” mendozensis: KU 19200, 30 sp, alc and 10 sp, C & S. This species will be 
removed from the genus Trichomycterus (Arratia, manuscript). 

Tridentopsis pearsoni: CAS(SU) 56200, 2 sp, C & S; PC uncat., 2 sp, alc. and2 C&S. 
Vandellia cirrhosa: AMNH 20497, 1 sp, C & S; UMMZ 205178, 10 sp, C & S. 


Gymnotoidei 


Gymnotus carapo: KU uncat., I1sp, ale; KU 13793, 9 sp, C&S. 
Gymnotus cylindricus: KU 1869, 2 sp, C & S. 

Hypopomus bre irostris: KU 13800, 7 sp, C & S and 3 sp, alc. 
Hypopygus lepturus: KU 20127, 1 sp, C & S. 


TERMINOLOGY 


The identification of the cephalic sensory canals follows Northcutt (1989). The identifica- 
tion of the cuticular layer follows Whitear (1970, 1986). 


For comparative purposes the identification of taste buds (TBI, II, or III) according to 
their external morphology follows Reutter (1973, 1978) and Reutter et al. (1974) when 
possible; otherwise, the taste buds are identified as TBs. Taste buds that rise above the sur- 
face of the skin in high epidermal papillae, but are surrounded by deep furrows are identi- 
fied as TBIs. Taste buds as volcano-like structure are identified as TBIIs. Taste buds that 
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Fig.2: Diagrammatic representation of the cephalic sensory canal in advanced non-siluroid ostariophy- 


canal 
preopercular canal 


sans. A: Lateral view: B: Dorsal view. 


do not arise above the surface of the skin are identified as TBIIIs. TB I is innervated 
mainly by cholinergic nerves, and TB II and TB III by aminergic and cholinergic nerves 
equally (Reutter 1973, Reutter et al. 1974). “Taste buds always are innervated by fibers de- 
rived from either the facial (VII), glossopharyngeal (IX), or vagal cranial nerves. This is 
true whether the taste buds are within the orobranchial cavity or spread across the ani- 
mal’s body surface, as in Ictaluridae and many Cyprinidae. The external taste buds are in- 
nervated by branches of the facial nerve; in many species (e.g., /ctalurus), a recurrent 
branch of the facial nerve exits from the skull caudally to innervate the taste buds on the 
flanks, fins, or tail.” (Finger 1988: 349). The study of the innervation of taste buds in the di- 
plomystids and loricarioids is outside the scope of the present paper. 


Identification of pit-organs in catfishes follows Müllinger (1964) and Wachtel & Szamier 
(1969) for small pit-organs (= ampullary organs, electroreceptors), and Herrick (1903a), 
Flock (1971), and Coombs et al. (1988:565-567, fig.22.8) for large pit-organs or superficial 
neuromasts (mechanoreceptors). Superficial neuromasts as papillate neuromasts have 
been observed in the catfishes examined; they sit on a dermal stalk formed by the evagina- 
tion of the basement membrane. The papillate pit-organ is elevated by a slight or pronoun- 
ced evagination of the dermis, and it may sit in an intraepidermal pit (Coombs et al. 1988). 


Identification of cell bearing protrusion follows Whitear & Mittal (1986) and of unculi and 
unculiferous plaques follows Roberts (1982). 


The special terminology of Andean torrential rivers is briefly explained here. The Rhitron 
(Fig.2; Illes 1961, Ringuelet 1975, Campos 1984) is a section of a river characterized by 
high water speed, turbulence, and saturation of O,, and low flow; the monthly average 


pore | of the otic canal; PA: parietal bone; pol: pore 1 of postotic canal; prec: preopercular canal; PT: 
pterotic; PTT: postemporal bone; s1—8: pores 1-8 of supraorbital canal; sobc: supraorbital canal; 
SOC: supraoccipital bone; SPH: sphenotic. 
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Fig.3: Trajectory of the sensory canals in the skull roof of certain primitive ostariophysans. A: go- 
norynchiform Chanos chanos Forsskal (CAS 38340); B: cypriniform Opsarichthys bidens Günther 
(CAS 15639); C: characiform Xenocharax spilurus Günther (CAS 32512); D: gymnotoid Gymnotus 
cylindricus (KU 18690). The supratemporal canal (not labeled) passes through the extrascapular bo- 
nes. 

ep.b: epiphyseal branch; EXC]: lateral extrascapular bone; EXC.m: medial extrascapular bone; ff: 
frontal fontanel: FR: frontal bone; infc: infraorbital canal; lat.l: main lateral line; NA: nasal bone: ol: 
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water temperature is less than 20°C. The substratum is formed by fixed rocks, movable 
stones, gravel, and sand. The Rhitron is poor in plants and animals. Usually, a few small 
filamentous algae may survive fixed to the substratum. The Potamon is characterized by 
low water speed and turbulence. The turbidity is medium to high, with a deficit of O, and 
limited light. The monthly average water temperature is greater than 20°C. The sub- 
stratum of the river is formed by mud, sand, or gravel. 


The terms siluroids or Siluroidei are used herein for catfishes alone and the terms siluri- 
forms and Siluriformes for catfishes and gymnotoids following the phylogenetic hypothe- 
ses of ostariophysan relationships by Fink & Fink (1981) and Arratia (1992). 


LATERAL LINE SYSTEM 


Primitively, the lateralis system of catfishes includes complete cephalic sensory system and 
a complete body lateral line. The cephalic sensory system (Figs.2A, B, 3A-D) in ostario- 
physans comprises the supratemporal, postotic or temporal, otic, supraorbital, infraorbital, 
preopercular, and mandibular canals. The cephalic sensory system in catfishes is formed 
by the same canals with the exception of the supratemporal which is missing (Figs.4B, 5B; 
e.g., Wright 1884, Collinge 1895, Pollard 1892, Lekander 1949, Chardon 1968, Taylor 1969, 
Lundberg 1982, Bailey & Stewart 1984, Skelton et al. 1984, Arratia 1987a). The generali- 
zed condition of the cephalic sensory canals in catfishes is as follows: 


1) The otic canal runs in the extrascapular, pterotic, and sphenotic bones. 


2) The supraorbital canal runs in the parieto-supraoccipital and in the frontal and nasal 
bones. 


3) The infraorbital canal runs in the sphenotic, a series of infraorbital bones, and the an- 
torbital bone [= infraorbital 1 or lacrimal according to some authors]. However, the 
bone identified here as the antorbital is the first to ossify among the circumorbital se- 
ries in small diplomystids (Fig.6), nematogenyids, and ictalurids, as the antorbital does 
in other teleosts (see also Lekander 1949:66), and the dorsal branch or antorbital 
branch of the infraorbital canal is associated with the antorbital line or the caudal fork 
replacement of the infraorbital canal (see below). 


4) In most catfishes the supraorbital, infraorbital, and otic canals unite with each other in 
the sphenotic. The union of the three canals is also observed in characiforms and gym- 
notoids (Fig.3C-D; Arratia and Gayet in press) but it was not observed in gonorynchi- 
forms (e.g., Chanos) where the supraorbital canal extends posteriorly from the frontal 
to the parietal without reaching the sphenotic (Fig.3A) and in cypriniforms (Fig.3B; 
Lekander 1949: figs.20, 21, 24-27, 36). 

5) The infraorbital canal exits from the sphenotic in most catfishes except ictalurids where 
it exits from the frontal (Lundberg 1982), commonly. 


6) The preopercular canal exits from the pterotic bone. 


percle; p.potc: pore of postotic canal; PT: pterotic; pt.b: pterotic branch; p.sobc: pores of supraorbital 
canal; ro.l: rostral line (fork replacement of supraorbital canal); sl-8: pores 1-8 of supraorbital canal; 
sobe: supraorbital canal; SOC: parieto-supraoccipital bone; SPH: sphenotic; SPOP: suprapreopercle; 
stt.l: supratemporal accessory line. 
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SOGSTERZEXCZPT OP 
B 5mm 


Fig.4: Cephalic sensory canals and superficial neuromast lines in Diplomystes chilensis (Molina). A: 
Superficial neuromast lines (indicated by arrowheads) and body lateral line enclosed by ossicles (thick 
black line); B: Distribution of superficial neuromasts and pores of the sensory canals (left) and their 
relationships to cranial, infraorbital, and opercular bones (right side). 

anb.l: antorbital line; ano: anterior nasal opening; ant.l: anterior pit line; EP: epioccipital; EXC: extra- 
scapular bone; FR: frontal bone; infc: infraorbital canal; il-9: pores 1-9 of infraorbital canal; IOB: in- 
fraorbital bone; IOP: interopercle; LE: lateral ethmoid; MET: mesethmoid; mp.l: middle pit line; NA: 
nasal bone; OP: opercle; otc: otic canal; pl-6: pores 1-6 of preopercular canal; pa.b: parietal branch 
of supraorbital canal; p.infc: pores of infraorbital canal; pno: posterior nasal opening; POP: preo- 
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Fig.5: Diplomystes camposensis Arratia. A: Superficial neuromast lines (indicated by arrowheads) and 
main lateral line enclosed by ossibles (thick black line): B: Distribution of superficial neuromasts and 
pores of the sensory canals (left) and their relationships to cranial bones (right). 

anb.l: antorbital line; ant.]: anterior pit line: EP: epioccipital; EXC: extrascapular bone: ff: frontal fon- 
tanel; FR: frontal bone: infc: infraorbital canal: IOB: infraorbital bone: lat.]: main lateral line: LE: la- 
teral ethmoid; MET: mesethmoid: mp.l: middle pit line; NA: nasal bone: pa.b: parietal branch; p.infc: 
pores of infraorbital canal: p.latl: pores of main lateral line: pno: posterior nasal opening; p.sobc: pores 
of supraorbital canal; p.potc: pore of postotic canal: prec: preopercular canal; PT: pterotic; ro.l: rostral 
line (fork replacement of supraorbital canal); sobc: supraorbital canal: SOC: parieto-supraoccipital 
bone: SPH: sphenotic; stt.l: supratemporal accessory line. 


In primitive teleosts the infraorbital canal bifurcates in the antorbital bone into the antor- 
bital branch that extends dorsally and is associated with the caudal fork replacement of the 
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infraorbital canal and an anterior branch which connects with the other side by the eth- 
moidal commissure. This is the condition observed in pholidophorids (Nybelin 1966) and 
in certain Recent teleosts (e.g., elopids: Nybelin 1967, Arratia 1987b, present paper). In 
ostariophysans the infraorbital canals do not connect by an ethmoidal commissure which is 
absent, the infraorbital canal is associated with a series of neuromasts belonging to the 
fork replacement line of the infraorbital canal. 


The common condition in teleosts is the absence of an anterior union between supraorbi- 
tal and infraorbital canals. However, the union of both canals is observed in some catfishes 
such as Heptapterus mustelinus where the antorbital branch of the infraorbital canal joins 
the second tubule of the supraorbital canal and only one pore is present at the confluence 
of both canals (Arratia 1987a: fig.39B). The confluence of both canals, without a pore, is 
found in Heptapterus sympterygium (Buckup 1988: fig.5). This condition in Heptapterus is 
interpreted herein as a derived character state. The union of both canals has also been de- 
scribed and illustrated in Noturus exilis by Taylor (1969: fig.1). 


The supratemporal canal is unknown in catfishes, contrary to other ostariophysans where 
it passes through the extrascapular bones (compare Figs.3A-D and 4B, 5B, 7B). This ab- 
sence is a synapomorphy of siluroids. Gayet (1988: figure on page 834) illustrated a series 
of pits placed transversally in the extrascapular bone running onto the supraoccipital 
which were identified in the figure as the supratemporal commissure. According to Gayet 
(1988: 834) the new fossil (+) genus Andinichthys and the new family +Andinichthyidae 
are characterized by the presence of a supratemporal commissure as a true canal running 
in the extrascapulae and extending as a groove onto the parieto-supraoccipital (“présence 


IOB 


0.5mm 


Fig.6: Diplomystes camposensis Arratia. Infraorbital canal (dotted) and its relationships to the antorbi- 
tal bone (completely ossified) and infraorbital bones (which begin to ossify) in a young individual of 19 
mm standard length. Note that pores 1 and 2 are open whereas all other tubules are still closed. 

ANB: antorbital bone; anb.b: antorbital branch; IOB: infraorbital bones; il—2: pores 1-2 of infraorbi- 
tal canal. 
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Fig.7: Nematogenys inermis(Guichenot). A: Superficial neuromast lines and body lateral line enclosed 
by ossicles (thick black line); B: Distribution of superficial pit lines, isolated superficial neuromasts, 
and pores of the cephalic sensory canal (left) and their relationship to cranial bones (right side); C: En- 
largement of the rostral pit line. 

ant.l: anterior pit line; dt.l: dorsal trunk line; ff: frontal fontanel; FR: frontal bone; GB: gas bladder 
capsule; infc: infraorbital canal; inf.l: infraorbital line; lat.l: main lateral line; LE: lateral ethmoid; 
MET: mesethmoid; mp.l: middle pit line; mt.l: middle trunk line; mxb: maxillary barbel; NA: nasal 
bone; nab: nasal barbel; otc: otic canal; p.infc: pores of infraorbital canal; p.latl: pores of lateral line; 
potc: postotic canal; prec: preopercular canal; p.sobc: pores of supraorbital canal; PT: pterotic; PITS: 
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dune commissure supratemporal existant, en tant que véritable canal, sur les extrascapu- 
laires, et sous forme de gouttiére, sur le supraoccipital”). Gayet (1988:835) interpreted the 
presence of the “true” canal running medially in direction of its antimere as an argument 
to consider this canal-bearing bone a lateral extrascapula and the medial extrascapula, 
probably fused with the parieto-supraoccipital, as lost. Further study on the same material 
showed that a “true” supratemporal canal running in the extrascapular and parieto-supra- 
occipital is absent in the holotype of Andinichthys; but a rudimentary canal is present in 
one specimen (Arratia & Gayet in press: figs.2A, 3B). . 

There is variation in the organization of the lateralis system that may be formed by simple 
or ramified canals. Primitively, the cephalic sensory system in ostariophysans is formed by 
narrow, simple canals that give off short, narrow, and simple tubules that open to the skin 
surface by one pore per tubule. This is the generalized condition observed in a variety of 
catfishes such as diplomystids (Figs.4B, 5B; Arratia 1987a: figs. 4A, 6B, 22A), nematogeny- 
ids (Fig.7B), other loricarioids (Figs.8C-F, 9A-F: Baskin 1970: figs.7, 14, 20; Arratia & 
Menu Marque 1984: figs. 4A, 12A, B: Schaefer 1987: fig.4; see below), ictalurids (Wright 
1884, Collinge 1895, Taylor 1969, Lundberg 1982, Arratia & Gayet in press), bagrids (Mo 
1991), and +Hypsidoris and +Astephus from the Tertiary of North America (Arratia & 
Gayet in press). Advanced character states of the structure of the cephalic sensory system 
include: 


1. The presence of broad and simple canals, observed in certain catfishes such as the 
“pimelodids” Heptapterus and Rhamdia (Fig.10A, B; Arratia & Gayet in press: fig.9A, 
B). 

Canals that ramify during ontogeny, present in certain catfishes such as the “pimelo- 
did” Parapimelodus (Arratia & Schultze 1990: fig.8B, Arratia and Gayet in press: 
fig.7B), and the artid Arius felis, as shown by growth series of these species (Fig.10D). 
Ramified canals are also known from Plotosidae (Lekander 1949) and in Pimelodinae 
(Lundberg 1991). Probably, this condition was also present in the fossil catfishes 
tAndinichthys, *Hoffstetterichthys, and *Incaichthys from the Paleocene of Bolivia 
(Arratia & Gayet in press). 
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During the evolution of catfishes the lateralis system has undergone several changes that 
include (1) the loss of certain segments of the cephalic sensory system and of the body la- 
teral line, and (2) appearance of some new sensory tubules. 


Most catfishes, e.g., diplomystids, ictalurids, “pimelodids”, ariids, and nematogenyids have 
a complete cephalic sensory system (Figs.4B, 5B, 7B, 8A, B), with the exception of the su- 
pratemporal canal which is absent. However, other catfishes such as certain loricarioids 
show a trend to loose some segments of the cephalic sensory system. For instance: 


1) Supraorbital canal. The common pattern of the supraorbital canal is a continuous canal run- 
ning in the frontal and nasal bones (Figs.4B, 5B, 7B, 8A, B) in Recent catfishes as well in most other 
primitive ostariophysans (Fig.3A-D). Among primitive loricarioids this condition is present in Nema- 
togenys (Fig.8B), in the copionodontines Copionodon and Glaphyropoma (de Pinna 1992: fig.17), and 
in the trichomycterines Hatcheria (Fig.8F) and Bullockia (Fig.9A), whereas the canal is interrupted 
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replacement of infraorbital canal); sdt.l: subdorsal trunk line; sob.l: supraorbital accessory line; sobc: 
supraorbital canal: SOC: parieto-supraoccipital bone; SPH: sphenotic; stt.l: supratemporal accessory 
line; vt.l: ventral trunk line. 
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Fig.8: Diagrammatic dorsal aspect of the cranium of certain diplomystids and loricarioids illustrating 
the trajectory of the cephalic sensory canals (in black) and pores of the sensory canals. A: Oli aichthys 
iedmensis (Mac Donagh); B: Nematogenys inermis Guichenot; C: Trichomycterus ri ulatus Valen- 
ciennes; D: “Trichomycterus” mendozensis Arratia et al.; E: Eremophilus mutissi Humboldt; F: Hat- 
cheria macraei (Girard). 
EP: epioccipital; EXC: extrascapular bone; ff: frontal fontanel; FR: frontal bone; GB: gas bladder 
capsule; ıl-11: pores 1-11 of infraorbital canal; 11: pore 1 of main lateral line; lat.l: main lateral line 
and pores; LE: lateral ethmoid; MET: mesethmoid; otc: otic canal; pa.b: parietal branch; potc: posto- 
tic canal; prec: preopercular canal; PT: pterotic; pt.b: pterotic branch; PITTS: posttemporo-supracleit- 
hrum; sl-8: pores 1-8 of supraorbital canal; “SOB”: tendon-bone supraorbital; SOC: parieto-supra- 
occipital bone; SPH: sphenotic; V: vomer. 
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Fig.9: Diagrammatic dorsal aspect of the cranium of certain loricarioids illustrating the trajectory of 
the cephalic sensory canals (in black) and pores of the sensory canals. A: Bullockia maldonadoi (Ei- 
genmann); B: Scleronema spec.; C: Listrura nematopteryx de Pinna (after de Pinna 1988); D: Ochma- 
canthus rheinhardti (Steindachner); E: Tridentopsis pearsoni (Myers); F: Vandellia cirrhosa Valencien- 
nes. 

EP: epioccipital; ff: frontal fontanel; FR: frontal bone; GB: gas bladder capsule; ıl-11: pores 1-11 of 
infraorbital canal; infc: infraorbital canal; 11: pore 1 of main lateral line; lat.l: main lateral line and po- 
res; LE: lateral ethmoid; MET: mesethmoid; otc: otic canal; potc: postotic canal; PT: pterotic; PTTS: 
posttemporo-supracleithrum; s1—6: pores 1-6 of supraorbital canal; “SOB”: tendon-bone supraorbi- 
tal; SOC: parieto-supraoccipital bone; SPH: sphenotic. 
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Fig.10: Posterior part of cranial roof and sensory canals. A: Rhamdia sapo; B: Heptapterus mustelinus; 
C: Ameiurus catus, D: Arius felis. 

ant.l: anterior pit line; aEXC: additional extrascapular bone; EP: epioccipital; ep.b: epiphyseal branch; 
EXC: extrascapular bone; ff: frontal fontanel; FR: frontal bone; infe: infraorbital canal; lat.l: main la- 
teral line; LE: lateral ethmoid; MET: mesethmoid; mp.l: middle pit line; NA: nasal bone; otc: otic ca- 
nal; pa.b: parietal branch; potc: postotic canal; PT: pterotic; pt.b: pterotic branch; PTTS: posttemporo- 
supracleithrum; sobc: supraorbital canal; SOC: parieto-supraoccipital bone; SPH: sphenotic; stt.l: su- 
pratemporal accessory line. 


of infraorbital canal); sdt.l: subdorsal trunk line; smxb: submaxillary barbel; “SOB”: tendon-bone su- 
praorbital; SOC: parieto-supraoccipital bone; sobc: supraorbital canal; SPH: sphenotic; stt.l: supra- 
temporal accessory line; V: vomer; vt.l: ventral trunk line. 
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Fig.11: Trichomycterus areolatus Valenciennes. A: Superficial neuromast lines and main lateral line 
enclosed by ossicles (thick black line); B: Distribution of superficial pit lines, and pores of the cephalic 
sensory canal (left) and their relationship to cranial bones (right side). 

ano: anterior nasal opening; ant.l: anterior pit line; dt.l: dorsal trunk line; EP: epioccipital; FR: frontal 
bone; infc: infraorbital canal; GB: gas bladder capsule; inf.l: infraorbital line; IOB: infraorbital bone; 
iopt: interopercular teeth; lat.l: lateral line; LE: lateral ethmoid; MET: mesethmoid; mp.l: middle pit 
line; mt.l: middle trunk line; mxb: maxillary barbel; NA: nasal bone; nab: nasal barbel; opt: opercular 
teeth; otc: otic canal; p.infc: pores of infraorbital canal; pno: posterior nasal opening; potc: postotic ca- 
nal; p. prec: pore of preopercular canal; prec: preopercular canal; p.sobc: pores of supraorbital canal; 
PT: pterotic; ro.l: rostral line (fork replacement of supraorbital canal plus rostral fork replacement 
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Fig.12: “Trichomycterus” mendozensis Arratia et al. A: Superficial neuromast lines and body lateral 


line enclosed by ossicles (thick black line); B: Distribution of pores of the cephalic sensory canal (left) 
and their relationship to cranial bones (right side). 

EP: epioccipital; ff: frontal fontanel; FR: frontal bone; GB: gas bladder capsule; “IOB”: tendon-bone 
infraorbital?; 1opt: interopercular teeth; lat.l: lateral line; LE: lateral ethmoid; MET: mesethmoid; 
mxb: maxillary barbel; NA: nasal bone; nab: nasal barbel; opt: opercular teeth; p.latl: pores of lateral 
line; pno: posterior nasal opening; potc: postotic canal; p.prec: pores of preopercular canal; p.sobc: po- 
res of supraorbital canal; PT: pterotic; PTTS: posttemporo-supracleithrum; smxb: submaxillary bar- 
bel; “SOB”: tendon-bone supraorbital; sobc: supraorbital canal; SOC: parieto-supraoccipital bone; 
SPH: sphenotic; V: vomer. 
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between frontal and nasal bones in Trichomycterus ri ulatus (Fig.8C), in most individuals of T. areola- 
tus (Fig.11B). and in advanced trichomycterids such as Ochmacanthus (Fig.9D) and Vandellia (Fig.9F). 
Therefore. trichomycterines sensu Arratia (1990a) may have the supraorbital canal complete or inter- 
rupted: both conditions are found in species currently included in Trichomycterus. 


Among trichomycterids the supraorbital canal shows further transformations. The anterior part of the 
canal is lost in Eremophilus (Fig.8E). Scleronema spec. (Fig.9B), and Tridentopsis (Fig.9E). The entire 
canal is lost in certain trichomycterids such as Glanapteryx (de Pinna 1989a: fig.5A), Listrura (Fig.9C: 
de Pinna 1988: fig.5A). and in “Trichomycterus” mendozensis (Fig.12B). This condition is also obser- 
ved in most scoloplacids (Schaefer 1990), but it has evolved independently in certain trichomycterids 
and scoloplacids. The condition of the supraorbital canal in copionodontines and Trichogenes was not 
mentioned by de Pinna (1992), whose illustrations are not informative. 


2)Epiphyseal branch of the supraorbital sensory canal. This is a medial branch of 
the supraorbital canal (Figs.2A, B. 3B, C) in front of, or close to the level of the epiphyseal bar. This 
branch is present in most ostariophysans and in most catfishes but it is absent in gymnotoids and di- 
plomystids: however. a short branch in the position of the epiphyseal branch is found in certain speci- 
mens of Oli aichthys (Fig.8A) but not in Diplomystes (Figs.4B, 5B). Among loricarioids the condition 
varies. A short branch (Figs.7B. SB) is present in Nematogenys, but a long branch reaching the inter- 
frontal suture is present in certain loricarioids such as in the loricariid Hypostomus (Schaefer 1987: 
fig.4). in the scoloplacid Scoloplax (Schaefer 1990: fig.2A), in the trichomycterid sarcoglanidine Mala- 
coglanis (Baskin 1970: herein) and in the trichomycterid stegophilinids Pareiodon, Pseudostegophilus, 
and Apomatoceros (Baskin 1970: figs.22, 24, 27). Although this is a homoplastic character among lori- 
carioids, still it can be considered as an autapomorphy of Malacoglanis because the branch is absent in 
other sarcoglanidines (our interpretation of de Pinna’s 1989a illustrations), and as a synapomorphy 
of the stegophilinids. The epiphyseal branch is missing in “ Trichomycterus” mendozensis (Fig.9D), 
Listrura (Fig.9C), and Tridentopsis (Fig.9E:; Baskin 1970). 


3) Parietal branch of the supraorbital canal.A posteromedial branch of the supraorbi- 
tal canal (Figs.2A, B, 3C, 4B, 5B) commonly runs from the frontal bone into (or above) the parietal 
bone in non-siluroid teleosts or parieto-supraoccipital in catfishes. The parietal branch is present in 
ostariophysans such as Chanos (Fig.3A), characiforms (Fig.3C), and most catiishes: the parietal 
branch is absent in primitive cypriniforms (Fig.3B) and gymnotoids (Fig.3D). Among catfishes the pa- 
rietal branch may be long and reaching the parieto-supraoccipital bone (e.g.. diplomystids, Parapime- 
lodus, Arius), or short and not extending onto the parieto- supraoccipital bone (e.g.. ictalurids, Rham- 
dia, and Heptapterus), or it may be absent. This branch is lost in Nematogenys (Figs.7B, SB) and other 
loricarioids (Figs.8C-F, 9A-F; Baskin 1970, Arratia & Menu Marque 1981, 1984, Schaefer 1987, 1990, 
de Pinna 1988, 1989a, b); the absence of the parietal branch is considered herein a synapomorphy of 
loricarioids. 


4) Infraorbital canal. This canal is complete (Figs.4B. SA, B) in most catfishes and in other 
ostariophysans. It is complete in loricarioids such as Nematogenys (Fig.SB). copiodontines (de Pinna 
1992: fig.17), Trichogenes (Britski & Ortega 1983), and Hypostomus (Schaefer 1987: fig.4), whereas it 
is reduced to its anterior and posterior segments in trichomycterines (Figs.8C, E. F, 9A). Further re- 
ductions include the loss of the anterior segment in Scleronema spec., Ochmacanthus. Tridentopsis, 
Vandellia (Fig.9D- F). and Glanapteryx (de Pinna 1989b: fig.5a). or the loss of the complete canal. e.g.. 
“Trichomycterus” mendozensis and Listrura (Figs.8D, 9C: de Pinna 1988: fig.5A). 


5) Antorbital branch of the infraorbital canal. The antorbital branch (Figs.2A, 4A) is 
the dorsal or posterodorsal tubule emerging from the main infraorbital canal in the antorbital bone in 
primitive fossil and Recent teleosts: an antorbital line or postnasal pit line is a dorsal continuation of 
the antorbital branch. In numerous modern teleosts the antorbital bone reduces or loses its sensory ca- 
nal (Gosline 1961, Nybelin 1967: observation by G. Arratia), but still the antorbital line is present (e.2.. 
Coregonus: Nybelin 1967). Therefore, “the position of the bone below the postnasal line strongly sup- 
ports the opinion that it is an antorbital which has lost its sensory canal” (Nybelin 1967:244). In addi- 
tion. numerous teleosts have a series of neuromasts that corresponds to the rostral fork replacement 
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line of the infraorbital canal that is mentioned in the literature by various names (Coombs et al. 
1988:578, see below). The anteriormost bone of the infraorbital series in diplomystids and other catfis- 
hes have been commonly identified as infraorbital 1; however, the position of the bone, the presence 
of the antorbital branch (and of an antorbital line), the presence of the anterior branch of the infraor- 
bital canal that is preceded by a series of neuromasts or the rostral fork replacement line in diplomyst- 
ids (Fig.4B and below), and the early ossification of the bone during ontogeny support Arratia’s 
(1987a) identification of this bone as the antorbital. 
6)Preopercular canal. A complete preopercular canal (Fig.4B) is present in most catfishes and 
in other ostariophysans. The preopercular canal is present in Nematogenys and most loricarioids, ex- 
cept trichomycterids, some scoloplacids (Baskin 1970, Schaefer 1987, 1988, 1990), and some loricariids 
(e.g., Otocinclus; Schaefer 1991). An interrupted canal, restricted to a segment in the preopercle, is 
present in Corydoras (Schaefer 1988: fig.3a). 
The loss of the preopercular canal is considered a synapomorphy of trichomycterids (Baskin 1970); 
however, the preopercular canal is very short and reduced to its upper portion and to one pore in the 
trichomycterids examined (Figs.8C, E, F, 9A, B); it is comparatively longer (but also bearing one pore) 
in advanced trichomycterids (Fig.9D, F); it is lost in other trichomycterids such as Trichomycterus 
areolatus (Fig.11B), “Trichomycterus” mendozensis (Figs.8D, 11B), and Listrura (Fig.9C). According 
to the available information it is more appropriate to consider the reduction (not the absence) of the 
preopercular canal to its upper section a synapomorphy of trichomycterids. The loss of the canal is 
interpreted herein as a derived character state found in certain trichomycterids. 
7) Pterotic branch of the otic canal. Catfishes are characterized by the presence of the 
pterotic branch (Figs.4B, 5B, 8A), that is a lateroposterior branch of the postotic canal (or temporal 
canal) on the pterotic. Commonly, the pterotic branch opens through the skin (e.g., Diplomystidae), 
but it may continue into the posttemporo-supracleithrum joining the lateral line (e.g., Parapimelodus; 
Arratia & Gayet in press: fig.8B). 
Although the presence of the pterotic branch is a synapomorphy of Siluroidei (Fink & Fink 1981, 
Arratia 1992, Arratia & Gayet in press), it is variably present in Diplomystes and Rhamdia, and is 
absent in loricarioids (Figs.7B, SB-F, 9A-F, 11B, 12B). The absence of the pterotic branch is con- 
sidered here a synapomorphy of loricarioids, and its pattern in Parapimelodus an autapomorphy of 
the genus. 
8) Body lateral line. The main lateral line — enclosed by ossicles and numerous pores — extends 
along the flank to the base of the principal caudal rays in diplomystids (Figs.4A, 5A; Arratia 1987a) 
and in most other catfishes. About 55 to 60 short tubules each opening in a pore are found in Diplomy- 
stes. An unusual condition is found in the primitive trichomycterid copionodontines which have a com- 
plete lateral line devoid of ossicles according to de Pinna (1992); pores were not mentioned or illustra- 
ted for Copionodon and Glaphyropoma by de Pinna (1992). Many loricarioids have a reduced body la- 
teral line. For instance: 
a. The main lateral line ends anterior to the origin of the dorsal fin in Nematogenys (Fig.7A) and exits 
to the skin surface by about ten pores (Tab.1). 
b. The main lateral line is reduced to its anteriormost part and exits to the skin surface by a few pores, 
e.g., in trichomycterids (Figs.8C-F, 9A, B, D-F, 11A, 12A; Tab.1). 


A reduced body lateral line is considered here an apomorphic character state by compari- 
son to the complete main lateral line found in diplomystids and in most other catfishes. 
The reduction of the main lateral line includes at least three character states, e.g., the 
moderately long main lateral line (with about ten pores); atrophied main lateral line (with 
one to three pores); and a divided and discontinuous line (this is an important character 
state for diagnosing species within Orocinclus; Schaefer, in litt.). A fourth state could be 
the complete absence of the main lateral line which was not observed in any of the exa- 
mined loricarioids; however, this condition seems to be present in Listrura nematopteryx 
according to de Pinna’s (1988: figs.2A, 5A) illustrations. 
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Table 1: Pores of the main lateral line, numbered from anterior to posterior (11-In), in diplomystids 
and certain loricarioids. 

int: interrupted canal; In: long lateral line reaching the base of the caudal fin, with more than 20 pores; 
* variable in both sides of the holotype specimen. 


Taxa Pores of the main lateral line 
ee eels le Se IG. 2177 21851902713 
Diplomystes i? aloes ee el eel 195110 E23 
Oli aichthys 2525 el ze 19% 9 On U 12 13.15 
Nematogenys ; Li DaB ede see won alee oe Oe IQ) er 922 
Bullockia IW 32 Bb 4 5b -=- = - = = = _ _ = 
Eremophilus SEN PAS BS ee Be Se See 
Hatcheria Me 127157 4415er IN Tee re = 
Sarcoglanis TI eS DE VE BE EEE 
Trichomycterus 
areolatus IPB - - - — - - - — _ 
boylei | 1 2 sist lA = eS ar Welse nun Ese 
duellmani HPA en ee aa Se 
nigricans Mer Be IS i ee ger ‚2 er Bene 
ri ulatus is el? or = - _ - - _ = - _ - - 
roigi 1 RB - - = = = = = = = = = = 
“T.” mendozensis - 2° - - = - - - - = 
Scleronema spec. EDIT en Sen er tar dan ee Eee 
Listrura - - - - _ - - - - - 
Ochmacanthus 1 2 - - - - - - - - - - - - 
Tridentopsis ys 2 — ee! er a a 
Vandellia - - 3? - nn - - - - = - - - 


A continuous main lateral line is the common condition in the catfishes examined, except 
by Hatcheria which may have an interrupted lateral line (Fig.8F). 


The presence of ossicles (tube-like or half cylinder) enclosing the main lateral line is the 
generalized condition among siluroids. A lateral line devoid of ossicles seems to be unique 
to copionodontines. 


Pores of the cephalic sensory canals 


The canals of the lateralis system open to the skin surface by a series of pores; pores and 
the canals are connected by sensory tubules of variable length among the catfishes examı- 
ned (also in Noturus and Ictalurus as described and illustrated by Taylor 1969: figs.1-2), 
however the sensory tubules are very short in other ostariophysans (Fig.3A-D). The ce- 
phalic sensory tubules are comparatively longer in diplomystids than in nematogenyids 
and trichomycterids (compare Figs.4B, 5B, 8A, and 8B-F, 9A-F, 11B, 12B). Each pore is 
commonly surrounded by a thickened border of connective tissue which may be paler than 
the surrounding skin. During growth, the border of the pore may become thicker and paler 
(e.g., Nematogenys), whereas they become difficult to observe in Diplomystes. 


To facilitate comparisons, the pores opening in the skin are identified by numbers here. 
The number of pores in the skin and the number of openings in the bone do not always 
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Table 2: Pores of the supraorbital canal, numbered from anterior to posterior (s1-s8), in diplomyst- 
ids and certain loricarioids. 
?: unclear homology; *: only one pore at the conjuction of left and right sensory tubules 6. 


Taxa Pores of the supraorbital canal 
sl s2 s3 s4 s5 s6 s7 s8 

Diplomystes sl s2 s3 s4 s5 s6 — ss 
Oli aichthys sl s2 s3 s4 s5 s6 s7 s8 
Nematogenys sl s2 s3 - _ s6 s7? - 
Bullockia sl s2 s3 s4 — s6 - - 
Eremophilus - - s3 — — s6 — - 
Hatcheria sl s2 s3 s4 — s6 - - 
Malacoglanis - - - - s5? s6* - - 
Sarcoglanis - - - - s5? s6* 
Trichomycterus 

areolatus sl s2 s3 _ - s6 — - 

boylei sl s2 s3 ~ - s6 - - 

chiltoni sl s2 s3 - - s6 — - 

duellmani sl s2 s3 ~ - s6 _ - 

nigricans sl s2 s3 ~ - s6* - - 

ri ulatus sl s2 s3 - - s6 - - 

roigi sl s2 s3 - - s6 - — 
“Trichomycterus” 

mendozensis sl s2 = - - - - — 
Scleronema spec. - - s3 ~ - s6 ~ - 
Listrura - - _ _ — — ~ — 
Ochmacanthus sl s2 s3 - - s6? - - 
Tridentopsis - - s3 - - - - - 
Vandellia sl s2 s3 - - s6? - - 


coincide; in addition, the number of pores varies during growth in some species, therefore 
young and large specimens were investigated to estimate the highest number present in 
each species. For instance, the number of pores [8] of the supraorbital canal present in 
young Chanos chanos (Fig.3A) decreases through growth, therefore pores 4, 5, and 6 are 
variably present. Despite the variation, the number of pores of the supraorbital canal is 
comparable between diplomystids and other primitive ostariophysans (Figs.3A, 4B, 5B, 
SA). The variation of the number of pores of the otic, infraorbital, and preopercular 
canals makes comparison very difficult. In addition, there are more pores (e.g., infraorbital 
canal) in Diplomystes and other primitive catfishes than in the primitive members of 
the outgroups. Therefore, the numbering of the pores of the cephalic sensory canal in the 
siluroids examined is based on Diplomystes and then compared with other catfishes. 


1) Pores’ of the supraorbital canal. The supraorbital canal’ exits) tox the 
skin through eight pores in primitive members of ostariophysan subgroups, and in the 
diplomystid Oli aichthys (Fig.8A; Tab.2) among catfishes: seven pores are commonly 
found in Diplomystes (Figs.4B, 5B). Pore 1 is at the anterior end of the supraorbital canal; 
it is the exit of the anteriormost, short nasal tubule. Pore 2 is close to the anterior end 
of the nasal bone, or to the anterior half of the nasal bone. Pore 3 is placed between 
the posterior end of the nasal bone and the anterior margin of the frontal. Pores 1 to 3 
apparently are homologous among primitive ostariophysans (Figs.3A- D, SA). Commonly, 
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there are four pores of the supraorbital canal associated with the frontal bone in Diplomy- 
stes (Figs.4B, 5B). Pores 4,5, and 6 are the exit of short branches usually running lateral to 
the main canal: no epiphyseal branch is identifiable. However, another tubule and pore [7] 
is placed medial in Oli aichthys iedmensis (Fig.8A). Diplomystes misses one tubule and 
its pore [7] (Figs.4B, 5B). It is unclear whether tubule and pore 7 in Oli aichthys (Fig.8A) 
is homologous to the epiphyseal branch and pore [6] — which are interpreted here as the 
epiphyseal branch and pore by comparison with other ostariophysans (Fig.3B, C) and 
other catfishes with the complete series of pores (e.g., Rhamdia: Fig.10A) — in Nemato- 
genys (Fig.7B, 8B) and some trichomycterids (Figs.9A, B, E, F). Pore 8 opens at the end 
of an elongate parietal branch that runs onto the posterior part of the frontal bone and 
anterior part of ‘the parieto-supraoccipital bone (Figs.4B, 5B, 8A). Pores 6 and 8 are 
present in /ctalurus (Fig.10C), pores 6, 7, and 8 in Rhamdia (Fig.10A), pore 8 in Heptapte- 
rus (Fig.10B). 

The number of pores of the supraorbital canal has strong variation among loricarioids. 
For instance, in Nematogenys the number of pores is reduced to five; pores 4, 5, and 8 are 
missing by comparison with Diplomystes (compare Figs.4B, 5B, and 7B). 


The number of pores in trichomycterids is fewer compared with Nematogenys. There is a 
trend to lose pores 1 to 5, 7, and 8 (Figs.8C-E, 9B-F, 11B, 12B). The patterns of pores 
of the supraorbital canal seem to be diagnostic of certain trichomycterids. For instance, 
Trichomycterus roigi, T. boylei, T. duellmani (Arratia & Menu Marque 1984: figs.3A, 


Table 3: Pores of the infraorbital canal, numbered from anterior to posterior (il-i11), in diplomyst- 
ids and certain loricarioids. 


Taxa Pores of the infraorbital canal 


Diplomystes il 12 13 i4 15 16 17 18 19 - - 
Oli aichthys il i2 13 i4 15 10 i7 18 19 - - 
Nematogenys il 12 13 i4 15 16 17 18 19 OS 
Glaphyripoma - 12 - - ID 72 = = 10 - 
Bullockia il - 13 - - 16 - - 19 02 alt 
Eremophilus il - 13 110 «ill 
Hatcheria il . 13 = - - 110 all 
Malacoglanis ill 
Sarcoglanis - 5 _ ill 
Trichomycterus 
areolatus il - 13 OS ll 
boylei il - 13 MOL 
nigricans il - 13 10 
ri ulatus il - 106} _ u ee adel 
roigi il - 13 ~ . - Om peril 
“Trichomycterus” 
mendozensis 
Scleronema spec. = = = — ul au 
Listrura - = 
Ochmacanthus - - _ - _ _ ill 
Tridentopsis ill 


Vandellia 
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13A,B),T. ri ulatus, and T. chiltoni present pores 1, 2,3, and 6, whereas “ Trichomycterus” 
mendozensis has pores 1 and 2 only, a condition found also in Listrura (Tab.2). The loss 
of the parietal branch of the supraorbital canal and therefore of pore 8 seems to be a 
synapomorphy of loricarioids. 

There is very little information in the siluroid literature about the cephalic sensory canals: 
some exceptions are Lekander 1949, Taylor 1969, Lundberg, 1975, 1982, Arratia 1987a, 
Schaefer 1988, and Arratia & Gayet in press. The present study shows that the presence of 
pores 4 to 8 of the supraorbital canal differs strongly among loricarioid catfishes. 


2) Pores of the infraorbital canal. Commonly, the infraorbital canal gives off 
nine elongate branches in diplomystids (Figs.4B, 8A; Arratia 1987a: figs.4A, 22A). Each 
branch opens in a pore to the skin surface. The pores are identified here as pore 1 to 9, 
numbered from anterior to posterior. Pores 1 to 3 are associated with the antorbital bone, 
pore 2 is placed dorsally to the antorbital bone as the exit of the antorbital branch of the 
infraorbital canal. 


Nematogenys commonly has eleven branches (Fig.8B), each opens in a pore; a high num- 
ber of branches and pores is an autapomorphy of the family. In contrast, trichomycterids 
are characterized by reduction (or loss) of the infraorbital canal, which is represented by 
its anterior and posterior segments (Figs.8C-F, 9A-F, 11B: Tab.3). By comparison with 
Nematogenys, pores 1 and 3, and 10 and 11 are interpreted as commonly present in 
trichomycterines. This pattern of pores may be a synapomorphy of the subfamily Tricho- 
mycterinae. However, other members of the family lack pores 1 and 3 (e.g., Scleronema 
spec.) or possess only pore 11 (e.g., Tridentopsis and Ochmacanthus, which is considered a 
synapomorphy of tridentids); in addition, “ Trichomycterus” mendozensis, Listrura, and 
Vandellia lack the infraorbital canal and therefore, the pores (Figs.8D, 9C, F). The 
copionodontines are unique among trichomycterids in having a complete infraorbital 
canal with a few pores. According to de Pinna (1992) Glaphyropoma rodriguesi has three 
pores in the infraorbital canal; however his fig.17 shows four pores (Tab.3). Since the same 
three pores were mentioned for Copionodon we are uncertain whether Copionodon 
has also four pores (as shown in fig.17) or only three. The homologization of the inter- 
mediate pores of the infraorbital canal in copionodontines is difficult because they could 
correspond to various pores in similar position in Nematogenys. 


3) Pores of the otic canal. The otic canal does not give off any branch in the 
sphenotic bone, with the exception of Trichomycterus roigi, T. boylei, and T. duellmani 
(Arratia & Menu Marque 1984: figs.3A, 5A, B) where a short branch and its pore are 
present. 


4) Pores of the postotic canal. The postotic or temporal canal gives off a short 
lateroposterior branch, the pterotic branch, with a pore in the pterotic in Diplomystes and 
most catfishes (Figs.4B, 5B, 8A). Branch and pore are absent in loricarioids (see above). 


5) Pores of the preopercular canal. This canal gives off five or six elongate 
tubules, each ending in a pore, in Diplomystes (Fig.4B; Arratia 1987a: fig.6B), five in 
Oli aichthys (Schaefer 1988: fig.2a). In Diplomystes tubule 1 emerges between the 
suprapreopercles; tubule 2 between suprapreopercle and preopercle, it may be absent. 
Tubules 3-6 on preopercle. There are four elongate tubules in Nematogenys (Schaefer 
1988: fig.2B; present paper); in contrast the canal is reduced to its upper section and opens 
through the skin by one pore in the trichomycterids examined (Figs.8C-F, 9A-F). The pore 
sits directly on the otic canal in some Trichomycterus with a very short tubule, whereas 
in other trichomycterids the pore is lateral to the pterotic (Fig.9D-F). 
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NEUROMAST LINES 


Neuromast lines may consist of single neuromasts located at the bottom of shallow pits 
(pit lines), in grooves of the epidermis (groove lines), or enclosed in canals (canal lines) 
(Northcutt 1989:19). Superficial neuromasts are aligned in several lines on the dorsal and 
lateral part of the head in siluroids (Fig.13). For instance: 


1) 


2) 


fork replacement ee 
of supraorbital canal anterior pit line 


fork replacement 
of infraorbital canal 


Fork replacement of supraorbital canal of Coombs et al. (1988); it has been termed 
rostral line or nasal line by various authors. — This line (Fig.13) is the continuation of 
the supraorbital canal anterior to the nasal bone, it lies medial to the fork replacement 
of the infraorbital canal. It is formed by a variable number of neuromasts placed 
anteromedial to the anterior nasal opening. It occurs in some catfishes (see below). 


Rostral fork replacement of the infraorbital canal of Coombs et al. (1988); it is named 
rostral line, rostral commissure, or ethmoidal commissure by varios authors. — This 
line (Fig.13) is a continuation of the infraorbital sensory canal as already noted by 
Lekander (1949) for cypriniforms, Branson & Moore (1962) for centrarchids, Nybelin 
(1967) for coregonids, and Coombs et al. (1988) for different fishes. A rostral fork 
replacement of the infraorbital canal formed by a variable number of superficial 


accessory trunk line 


supratemporal accessory line subdorsal trunk line LA 
middle pit line dorsal trunk line 


lateral supraorbital line 


medial supraorbital | 


ventral mandibular a 
accessory line dorsal opercular line 
median mandibular line | infraorbital line 
ventral opercular line subventral trunk line 


ventral mandibular line 
dorsal mandibular line 


Fig.13: Diagrammatic representation of the lateral line canals and superficial neuromast lines in siluro- 


ids. 


infc: infraorbital canal; lat.l: body lateral line; mc: mandibular canal; otc: otic canal; prec: preopercular 


canal; pote: postotic or temporal canal; sobc: supraorbital canal. 


Go 
i) 


11) 


neuromasts is placed anterolateral to the anterior nasal opening in most catfishes 
examined. ; 


Caudal fork replacement of the infraorbital canal of Coombs et al. (1988); it has been 
named antorbital line by various authors, and it is the name used herein. — The ant- 
orbital line (Fig.13) is a dorsal-caudal continuation of the antorbital branch of the 
infraorbital canal placed dorsal to the antorbital bone in teleosts. It occurs in some 
catfishes (see below). 


Infraorbital line (name used herein), ventral accessory infraorbital line, or ventral in- 
fraorbital line. — A long line (Fig.13) formed by a series of superficial neuromasts lies 
ventral to the infraorbital sensory canal, forming the infraorbital line or a infraorbital 
field of neuromasts. It occurs in some catfishes (see below). 


Supraorbital accessory line. — It is a line of superficial neuromasts placed lateral 
and/or medial to the supraorbital canal (Fig.13), above the frontal bone. A field of 
neuromasts is present in Nematogenys. 


Anterior line, or anterior pit line (name used herein), or dorsal supraorbital line. — 
The anterior pit line (Fig.13) formed by a few large neuromasts is posterior to the 
parietal branch and pore 8 of the supraorbital sensory canal, on the skin above the 
posterior part of the frontal bone and/or the anterior portion of the large parieto- 
supraoccipital bone of some siluroids (see below). 


Middle line, middle pit line (name used herein), or dorsal post-otic line. — It is a small 
line (Fig.13) formed by a few elongate neuromasts (two, three, or four) and is trans- 
versely placed on the parieto-supraoccipital bone, posterior to the anterior pit line in 
siluroids such as Diplomystes chilensis, Nematogenys inermis, Heptapterus mustelinus, 
and Arius felix (Figs.4B, 7B, 10B, D). The middle pit line is placed on the parieto-su- 
praoccipital and pterotic bones in /ctalurus and Rhamdia (Fig.10A, C). 


Supratemporal accessory line (name used herein), posterior line, or posterior pit 
line. — The supratemporal accessory line (Fig.13), commonly formed by one to three 
elongate superficial neuromasts, extends above the extrascapular and pterotic bones 
in a few catfishes such as Diplomystes chilensis and Ictalurus (Figs.4B, 10C); it extends 
on the extrascapular bone in Rhamdia (Fig.10A), and on the pterotic and post- 
temporo-supracleithrum in Nematogenys (Fig.7B). 


Opercular lines. — Superficial neuromasts aligned in short lines or fields of superficial 
neuromasts are present on the opercular region in some siluroids (Fig.13) forming the 
dorsal and ventral opercular lines. They occur in some catfishes (see below). 


Mandibular lines. — Superficial neuromasts aligned in short lines or field of superficial 
neuromasts are present on the hyomandibular region (dorsal mandibular line) and/or 
the mandibular region (median mandibular line, ventral mandibular line, ventral 
mandibular accessory line) (Fig.13). 


Trunk lines of neuromasts (dorsal trunk or trunk accessories). — Superficial neuro- 
masts may be aligned in different lines on the flank. A line dorsally placed on the 
flank, extending between the occiput and origin of dorsal fin is named the dorsal 
trunk line (Fig.13). The dorsal trunk line is innervated by a branch of the supra- 
temporal dorsal accessory ramus (Northcutt 1985). In addition to this line, the super- 
ficial neuromasts may be aligned in a subdorsal trunk line placed between the dorsal 
trunk line and middle trunk line, and in a ventral trunk line placed below the middle 
trunk line. Trunk accessories are lines of neuromasts running in vertical lines on the 
flank. 
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Neuromast lines in Diplomystes chilensis and D. camposensis 


Lines of superficial neuromasts are variable on left and right sides of body (Tab.4) in the 
same individual and among individuals of Diplomystes camposensis and D. chilensis. Neu- 
romast lines are formed by one to three large, elongate neuromasts that are usually paler 
than the surrounding skin. A fork replacement line is placed in front of the anterior nasal 
opening (Figs.4B, 5B) in continuation of pore | of the supraorbital canal; because of indi- 
vidual variation it is uncertain whether the lateral portion of the line corresponds to the 
rostral fork replacement of the infraorbital canal or not. The antorbital line is occasionally 
present and formed by one or two elongate superficial neuromasts, placed dorsal to pore 2 
of the infraorbital canal. The anterior pit line represented by one elongate neuromast pla- 
ced posterior to pore 8 of the parietal branch of the supraorbital sensory canal, on the pa- 
rieto-supraoccipital bone, may be found in D. camposensis and D. chilensis. The middle pit 
line is formed by two elongate neuromasts and is positioned above the parieto-supraocci- 
pital bone, posterior to the anterior pit line. The supratemporal accessory line is represen- 
ted by one elongate neuromast placed on the pterotic above the extrascapular bone or just 
in front of it. A supraorbital accessory line, a ventral infraorbital line, and opercular lines 
were not observed in any of the studied specimens of Diplomystes. One pair of superficial 
neuromasts of the dorsal trunk line is occasionally present on one side of the body in D. 
camposensis (Figs.4A, 5A). A true dorsal trunk line is not present in Diplomystes; someti- 
mes one or a few elongate neuromasts may be irregularly present on the dorsal part of the 
trunk. Accessory trunk lines were not observed in Diplomystes, but a few unevenly distri- 
buted isolated superficial neuromasts were observed on the trunk. 


Table 4: Intraspecific variation in absence (-) and presence (+) of superficial neuromast lines in 17 
specimens of Diplomystes camposensis from one locality of San Pedro river, Valdivia, Chile. Left and 
right sides of body separated by slash. 


Specimens Neuromast lines 
Rostral Antorbital Infraorbital Anterior Middle Supra- Dorsal trunk 
temporal line 
accessory 
1 -/- -/+ -/- -/- -/- -/- -/- 
2 -/- + /- -/- + /- +/- -/+ -/+ 
3 +/+ -/- -/- -/- -/+ -/- -/+ 
4 +/- -/- -/- -/- -/- -/- +/- 
5 -/- -/- -/- -/- -/- -/- -/- 
6 -/+ -/- -/- -/- -/- -/- -/+ 
7 -/- -/- -/- -/- -/+ -/+ -/- 
8 -/- -/- -/- -/- -/+ -/- -/- 
9 -/- -/- -/- -/- -/+ -/- -/+ 
10 -/- -/- -/- + /- -/+ -/+ -/- 
11 -/- -/- -/- -/- -/- -/- -/- 
12 -/- -/- -/- -/- -/- -/- -/- 
13 -/- -/- -/- -/- -/- -/- -/+ 
14 -/- -/- -/- +/- +/- -/- -/+ 
15 -/- -/- -/- -/- -/- -/- -/- 
16 -/- -/- -/- -/+ +/+ +/+ +/+ 


17 Se be Fe rye: se ae ae 
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In summary, a few specimens of D. chilensis and D. camposensis have superficial neuro- 
mast lines. The neuromast lines are highly variable bilaterally (Tab.4); such variation re- 
presents a trend toward loss of pit lines in these species. 


Neuromast lines in Diplomystes spec. and D. aff. chilensis 


Lines of superficial neuromasts are unknown from Diplomystes spec. and D. aff. chilensis. 


Neuromast lines of Nematogenys inermis 


The rostral line - commonly formed by seven to nine elongate, papillate, superficial neuro- 
masts and an additional medial separate neuromast - lies on a pigment-free region of the 
skin in front of the anterior nasal opening (Fig.7B, C); each rostral line is separated from 
its antimere. The lateral portion of the rostral line is associated with the infraorbital canal 
and placed in front of pore 1, whereas its mesial portion is associated with the supraorbital 
canal just in front of pore 1 of this canal and corresponds to the rostral fork replacement of 
the supraorbital canal. Therefore, this line corresponds to both the rostral fork replace- 
ment of the infraorbital canal and the fork replacement line of the supraorbital canal. 


A short antorbital line, usually consisting of two or three superficial neuromasts, is associa- 
ted with pore 2 of the infraorbital canal, which is dorsally placed to the antorbital bone. An 
elongate infraorbital line composed by a variable number of rounded or ovoidal papillate 
superficial neuromasts lies ventral to the pores of the infraorbital canal. A field of nume- 
rous papillate superficial neuromasts (supraorbital accessory field) lies above and around 
the supraorbital canal (Fig.7B). 


The anterior pit line is formed commonly by two or three elongate papillate superficial 
neuromasts, the middle pit line by two, and the supratemporal accessory line by one to 
three neuromasts (Fig.7B). The anterior pit line is placed at the suture between the frontal 
and parieto-supraoccipital bones. The supratemporal accessory line lies on the pterotic but 
its lateral superficial neuromast may lie on the suture between the pterotic and posttem- 
poro-supracleithrum. Opercular lines were not clearly identified because the skin of the 
opercular region has numerous papillate superficial neuromasts irregularly placed as an 
opercular field. The position of these pit lines varies slightly among adults. 


In addition to the superficial neuromast lines, groups of two, three, four or five superficial 
pit-organs are distributed as small fields on the head (Fig.7B). All superficial neuromasts 
are easily seen in large specimens, because they are papillate and commonly found in pig- 
ment-free spots of the skin (the last condition was described also in other fishes by Bennett 
197): 


One or two trunk lines (identified here as dorsal and subdorsal trunk lines) of variable 
number of elongate superficial neuromasts are placed in the dorsal region of the body, bet- 
ween the occiput and the dorsal fin (Fig.7A). In addition, many isolated papillate superfi- 
cial neuromasts are distributed on the flanks. They are not associated with the short body 
lateral line. A middle trunk line of superficial neuromasts extends from the end of the 
body lateral line to the base of the principal caudal rays; each neuromast is deeply sunk in 
a groove. Ventral to the body lateral line and middle trunk line is a ventral trunk line of 
papillate superficial neuromasts. 


Fig.14: SEM of anterior part of the head in Trichomycterus areolatus Valenciennes. A: Dorsolateral 
view of head showing nasal openings and barbels. Rostral line and isolated superficial neuromasts are 
indicated by arrows (30x); B: Skin between nasal openings illustrating pores of the supraorbital canal 
and neuromasts forming the rostral lines (indicated by arrows) (30x); C: Skin lateral to posterior nasal 
opening showing a cell with domed protrusion (1,500x); D: Skin of the upper lip (260x). 


36 
Neuromast lines of Trichomycterus areolatus 


Superficial neuromasts, isolated or as pit lines, were not observed in young T. areolatus, 
but they were observed in adults. They show strong variation between individuals. The 
rostral line (Figs.11B, 14A, B), formed by five to seven neuromasts, is placed anteriorly to 
the anterior nasal opening. This rostral line is associated laterally with the anterior portion 
of the infraorbital canal and therefore the lateral portion corresponds to the rostral fork 
replacement line; medially, it is associated with the supraorbital canal and corresponds to 
its fork replacement line; the limit between both cannot be decided from an external ex- 
amination of the specimens. A short infraorbital line is placed posterior to the anterior 
portion of the infraorbital canal; another short infraorbital line may be placed in front of 
the posterior portion of the infraorbital canal; both are formed by a few neuromasts which 
are variably present from specimen to specimen. 


The anterior pit line is formed by three elongate superficial neuromasts; it lies on the ante- 
rior part of the parieto-supraoccipital bone; the middle pit line which is positioned at the 
posterior part of the parieto-supraoccipital bone is formed by two or three neuromasts 
which are aligned with two or three neuromasts belonging to the supratemporal accessory 
line. This line lies on the posttemporo-supracleithrum, or pterotic and posttemporo-su- 
pracleithrum. A line of a few neuromasts is variably present on the skin covering the in- 
teropercle. Among the pit lines mentioned above, the rostral line (rostral fork replace- 
ment of the infraorbital canal plus fork replacement of the supraorbital canal) is the only 
one that is consistently present in adults. 


The short main lateral line of the body is followed by a series of about 30 neuromasts for- 
ming the middle trunk line (Figs.11A, B, 15A). The neuromasts are placed between puta- 
tive ampullary pits, forming a line that extends to the base of the principal caudal rays. The 
putative ampullary pit has an aperture of about 40 to 50 microns and the ampullary canal is 
short. The papillate superficial neuromasts of the middle trunk line are ovoid shaped, each 
is 80 to 90 microns long; they have an ovoidal surface bearing hair cells; this surface can 
bear single or multiple patches of hair cells. 


Small fields of usually three to five ovoidal papillate superficial neuromasts are present on 
the body, similar to those of the middle trunk line. These ovoidal neuromasts are ordered 
in series. One series of neuromasts is just dorsal to the lateral line of the body and to the 
middle trunk line and it corresponds to the subdorsal trunk line. Another series extends 
from the posterior part of the head to the origin of the dorsal fin, forming a dorsal trunk 
line. Another series extends ventral to the lateral line of the body and to the middle trunk 
line; this series corresponds to a ventral trunk line that usually ends above the anal fin. 
In addition to these large ovoidal superficial neuromasts forming trunk lines, there are 
many papillate superficial neuromasts (Figs.1I5SA, 16A, B) along the flanks; they are 
volcano-like structures and differ from the taste buds placed on the head (compare 
Figs.14A, B, 15A, C, 16A, B). 


Neuromast lines of “Trichomycterus” mendozensis 


The lateralis system is reduced to the postotic or temporal section of the cephalic sensory 
system and to the anteriormost portion of the lateral line of the body (Figs.8D, 12A, B) in 
“Trichomycterus” mendozensis. Most individuals do not have pit lines, independently of 


Si 


Fig.15: SEM of the skin of the middle region of the flank in Trichomycterus areolatus Valenciennes. A: 
Putative papillate pit (large arrow) and papillate superficial neuromasts (indicated by small arrows) of 
the middle trunk line (200x); B: Enlargement of the putative papillate pit (700x); C: Enlargement of a 
neuromast of the middle trunk line (700x); D: Enlargement (3,000x) of the patch of hair cells indicated 
by an arrow. 
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Fig.16: SEM of the skin of the middle region of the flank in Trichomycterus areolatus Valenciennes. A: 
Papillate superficial neuromasts and epithelial cells showing pores of goblet cells (700x); B: Enlarge- 
ment of the cupula of one papillate superficial neuromast (3,000x). 
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size; the rostral line — similar to that of Trichomycterus areolatus (Fig.11B) — in front of 
the supraorbital canal is present in only one among 30 individuals examined. Only one fish 
among 30 individuals has middle pit lines and supratemporal accessory lines. 


The short lateral line of the body (Fig.12A) has one (occasionally two) pores; it is followed 
by a middle trunk line formed of minuscule neuromasts deeply sunk in short vertical skin 
grooves. Commonly this series of neuromasts ends in front of the anal fin. A dorsal trunk 
line composed of five minuscule neuromasts, also positioned in vertical grooves, extends 
from the occiput to the dorsal fin in a few specimens. Neuromasts were not observed in the 
ventral part of the flank. 


SKIN 


The description of the skin of certain catfishes is preceded by a general characterization of 
the skin, particularly of the epidermis. 


The skin of the catfishes studied is composed of the epidermis, the underlying dermis, and 
the hypodermis or subcutaneous layer that lies beneath the dermis of which it is a conti- 
nuation. The dermis is composed of dense connective tissue and the hypodermis by loose 
connective tissue and adipose tissue. Melanophores are located in the epidermis, dermis, 
and hypodermis, and also in the central rod of the barbels. Melanophores may be distribu- 
ted all over the body, including the skin covering the eye as in Nematogenys inermis. 


A large, ovoidal or rounded eye is present in Diplomystes. The eye is comparatively larger 
in Diplomystes than in Nematogenys and most trichomycterids, which have a small eye. 
Among the members of the subfamily Trichomycterinae, Bullockia has the largest eye. In 
certain catfishes the skin is interrupted around the eye, so that the eye lies in direct contact 
with the water (e.g., Diplomystes, Ictalurus; Rhamdia), or the eye is covered by the skin 
(e.g., Nematogenys, trichomycterines, Noturus, Heptapterus). In the latter condition, the 
skin presents different patterns of pigmentation. The skin is pigmented and therefore the 
fish may be blind or partially blind (e.g., Nematogenys); or the skin covering the eye is un- 
pigmented (e.g., Bullockia), or has a few melanophores (e.g., Trichomycterus areolatus). 


Epidermis 


The general description of the epidermis is based on Diplomystes. The epidermis (Fig.17A, 
B) is a stratified squamous epithelium with a basal layer of columnar cells which produce 
additional cells. The epidermis presents goblet or mucous cells, club or alarm substance 
cells, solitary cells, unicellular unculi, taste buds, and pit-organs. The quantity and distribu- 
tion of these elements and the richness of the epidermis vary along the skin of one indivi- 
dual in different regions of the body and among individuals of different species (see 
below). 


The squamous epithelium with the basal layer is well developed in the epidermis of the 
barbels, lips, and everywhere where epidermal papillae are present. The squamous epithe- 
lium is thin, almost absent in certain parts of the skin of the body (e.g., in grooves of the 
skin behind the head). 


The squamous epithelium of the epidermis of the barbels (Figs.17A, 18A, B) is composed 
of about ten to fifty cell rows which change in shape and orientation from the surface to 
the basal part of the epithelium. Those just below the cuticle commonly are flat cells pla- 
ced parallel to the dermis. The basal layer is usually composed of one or two layers of co- 
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Fig.17: Diagrammatic cross section of the skin based on histological sections of Diplomystes. A: Skin 
of maxillary barbel; B: Skin of dorsal part of body, behind head. 

AO: ampullary organ; BL: basal epithelial cell layer; BM: basal membrane; cle: club cell; cro: chroma- 
tophores; CT: cuticle; gc: goblet cell; ML: middle epithelial cell layers; OL: outer epithelial cell layers; 
SN: superficial neuromast (papillate pit of Coombs et al. 1988); TB: taste bud. 


lumnar cells, with ovoidal or round nuclei, lying just above the dermis. The epithelial cells, 
of the middle layer, placed between the superficial and basal cells, are usually polyhedri- 
cal, and the epithelium looks glomerular-like. Goblet cells placed between the squamous 
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cells are near the superficial epithelium; the diameter of their external aperture ranges 
between 5 to 10 microns. Club cells are above the basal layer, occupying most of the 
middle layer of the epidermis. The quantity of club cells varies strongly among species. 
They are large, round or ovoidal unicellular glands, with one or two large nuclei. Similar 
structures are present in the epidermis of the lips. However, the epidermis of the body va- 
ries considerably. 


The squamous epithelium of the epidermis of the body (Figs.17B, 19A, D) is composed of 
a few cell rows that are concentrated at the surface, and rows of elongate cells separating 
the club cells and reaching the columnar cells of the basal layer. The goblet cells and taste 
buds are in lesser quantity than in the epidermis of the barbels and lips. The ampullary or- 
gans and the superficial neuromasts are irregularly present along the body skin. The main 
element of the epidermis of the body are the elongate, large mononucleated or binuclea- 
ted club cells organized in two or more rows. The club cells may be expanded close to the 
skin surface. 


Taste buds are irregularly distributed on the skin of barbels, head, and body; they are alig- 
ned in rows on lips and mouth. They may be placed on epidermal papillae or not. Groups 
of cells forming a taste bud extend from a dermal papilla to the surface of the epidermis. 
Taste buds have a characteristic flask shape (Fig.17A). Three cell types are present: recep- 
tor cells in the center of the organ, supporting cells located peripherally between the re- 
ceptor cells and the surrounding epithelial cells, and basal cells at the base of the taste 
buds. The receptor cells have big, elongate, basal nuclei and long sensory processes which 
form the apical portion of the taste bud. 


Commonly, the ampullary organs are irregularly placed in the skin of the head and body, 
but they are present in greater number on the lips, pectoral rays, and adipose fin when pre- 
sent. The ampullary organs are located at the bottom of depressions of the epidermis; they 
are formed by sensory cells bearing microvillae that project into the lumen of the ampulla 
and supporting cells with basally located nuclei. The apical surfaces of the receptor cells do 
not bear cilia. In regions of thick epidermis a long tube opening in a pore leads to the sur- 
face (see skin of Trichomycterus areolatus). Putative ampullary organs with pores of diffe- 
rent sizes have been identified in the catfishes examined: Unusually large pores ranging 
from 100 to 500 microns, pores of 0.2 to 2 microns, and minuscule pores of 0.2 to 0.6 
microns; the lumen of the minuscule ampullary organ is observed at about 5,000 (x) ma- 
enification. We do not know whether the ampullary organs of different sizes present in di- 
plomystids have the same function or not; because of their similar structure we identify 
them as ampullary organs. 


Superficial neuromasts sitting on dermal papillae (Fig.17A) are variably present in the cat- 
fishes studied. Each organ (papillate neuromast) lies on an evagination of the dermis and 
reaches the surface of the skin; its apical portion is generally wider than that of an ampul- 
lary organ (see below). It is composed of sensory and supporting cells. 


The papillate superficial neuromasts forming a pit line are large structures, 1-3 mm long, 
in the diplomystids studied. Similar large structures are unevenly distributed on the entire 
body in Nematogenys; small putative papillate superficial neuromasts, unevenly distribu- 
ted on the entire body, are found in Diplomystes. These small putative neuromasts are ob- 
served at high magnification (see below). The large papillate superficial neuromasts may 
be elongate (e.g., in Diplomystes, Ameiurus, Ictalurus, Heptapterus), round or ovoidal 
(e.g., Nematogenys and Trichomycterus). 
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Skin of Diplomystes spec. 


The surface of the skin is soft, covered by a thick cuticle or colloid-like substance. The col- 
loid-like substance is greyish and transparent enough to reveal subsurface chromatophores 
that are present in the epidermis, dermis, and hypodermis according to cross sections. 


The epidermis is greatly developed in comparison with the dermis. Because of the thick- 
ness of the epidermis, dermal papillae can invade the epidermis deeply, so that basal layer 
and receptors are closer to the external surface. The invasion of the dermis into the epider- 
mis of the barbel produces numerous evaginations that more or less radiate from the axis 
of the barbel which its slightly displaced anterodorsally in diplomystids (Figs.17A, 18A). 
The epidermal epithelium of the barbel is thicker at the posterior and inner regions where 
the major concentration of club cells is found (Fig.18A). The epithelium is comparatively 
thinner anterodorsally. Taste buds are abundant anterodorsally and anteroventrally. Ab- 
out ten rows of cells are found in the thinnest part of the epidermis, whereas more than 
fifty rows of cells are present in the thickest epidermal areas. Usually more than two taste 
buds are associated with one dermal papilla. 


Ovoidal-shaped club cells are abundant in the barbel. Most club cells are closer to the ba- 
sal layer than to the external surface of the epithelium. In the barbel, the ovoidal or roun- 
ded club cells are placed between compartments formed by the evaginations of the dermis 
(Fig.17A). 

The epidermal basal layer is commonly formed by one row of columnar cells with ovoidal 
or round nucleus placed in the lower half of the cell. Occasionally, more than one row of 
columnar cells are present on the dermal evaginations. 


Numerous melanophores of irregular shape are found in the epidermis, dermis, and hypo- 
dermis of the barbel (Figs.17A, 18A, B), and also in the central rod of the barbel. 


The whole base of the maxillary barbel, the gular region, and part of the branchiostegal re- 
gion are covered by numerous, large, ovoidal or rounded epidermal papillae, separated 
from each other by deep furrows (Fig.20A). The papillae are formed by proliferation of 
the epidermis. The cuticle is usually thinner at the top of the papillae being thicker at the 
grooves between them. The epidermal papillae of the barbel bear small pit-organs and nu- 
merous TBIIs (Fig.20D), whereas the papillae of the gular and branchiostegal regions bear 
numerous taste buds (Fig.20E, F). The cell surfaces are completely covered by short, irre- 
gularly shaped microridges (Fig.20B). 

The number of epidermal papillae and taste buds decreases distally along the maxillary 
barbel. Epidermal papillae bearing taste buds occur mainly at the anterior margin of the 
barbel. Numerous taste buds, slightly sunk between the epithelial cells, are partially 
surrounded by a deep furrow; they are found in epidermal papillae. Many sensory cell 
terminals of different sizes are on each taste bud. As shown by SEM microscopy, the 
external surface of the epithelial cells is often polyhedrical in shape and the surface is 
completely covered with irregular microridges (Fig.20B, D). The middle part of the barbel 
has TBIIs (Fig.20D). The anteroventral part of the dorsal lip bears TBIIs; the sensory cell 
terminals are of only one type. 

Large epidermal papillae (Fig.20E) of different sizes, usually ovoidal-shaped and separa- 
ted from each other by deep furrows, are found in the gular region. The number of TBIs 
and TBIIs ranges from 5 to 18 per papilla (Fig.20E, F). 
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Fig.20: SEM of the skin of Diplomystes spec. at the base of maxillary barbel. A: Pores of goblet cells 
and epidermal papillae (40x); B: Enlargement (1,250x) of a putative pit-organ and epithelial cells; C: 
Cell bearing protrusion, indicated by an arrow (2,500x); D: Taste buds (indicated by arrows) and pores 
of goblet cells of the middle part of the maxillary barbel (640x); E: Epidermal papillae bearing taste 
buds in the gular region (76x); arrowhead points to the taste buds that are enlarged in F; F: Apical re- 
gion of taste buds (640x). 
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The thickness of the epidermis of the body is more than the double of that of the dermis. 
The main component of the epidermis are the club cells (Fig.19A, D) which occupy the 
space between the basal layer and the superficial epithelial cells. There are four to six rows 
of ovoidal club cells of variable size that are interrupted by “pillar” of squamous epithe- 
lium, basal layer, and dermal papillae along the body. The “pillars” extend from just above 
the dermis to the cuticle, giving to the epidermis the aspect of being divided into compart- 
ments (Figs.17B, 19A, D). Many goblet cells and putative small superficial neuromasts are 
found on the “pillars”. The small superfieral buds are composed of a few sensory and basal 
cells. The small buds resemble taste buds in shape because the sensory cells possess 
elongate sensory terminals and basal nuclei, but the small buds have no supporting cells; 
it is uncertain whether the small buds have receptor cells bearing cilia on their apical sur- 
faces. 


Few, small epidermal papillae which are usually whitish and completely embedded in the 
colloid-like substance are observed on the pectoral and dorsal fins; a few ampullary organs 
occur on the pectoral fins. A few small epidermal papillae and two or three rows of large 
ampullary organs whose apertures range between 100 and 500 microns are observed on 
the adipose fin (Fig.21A); these round pores are so large that they are seen at low magnifi- 
cation (20x) with a stereoscope. Higher magnification reveals the ampullary lumen inside 
the short canal of the ampullary organ (Fig.21B). Only one very small TBIII was observed 
at high magnification (2,500x) on the adipose fin. 


The skin surrounding the main lateral line has numerous ampullary organs with pores ran- 
ging from 0.2 to 1 micron of diameter. Taste buds were not observed close to the lateral 
line. 


The surface of the entire body presents pores of variable diameter (50 to 100 microns) 
belonging to goblet cells; they are observed at low magnification (Figs.20A, D, 21B). 
Goblet cells are especially abundant on the lips, barbels, and oral cavity. The goblet cells 
are ovoidal or round-shaped and the elongate nuclei have a basal position. 


A few cells bearing a domed protrusion (Fig.20C) are found in the dorsal part of the head; 
they look exactly like those described and figured by Whitear & Mittal (1986: pl.IV, fig.d) 
in the scorpaeniform teleost Agonus cataphractus. The domed protrusions are small struc- 
tures whose diameter is about one or two microns; they are irregularly placed on the skin 
of the head. 


Unicellular unculi, multicellular horny tubercles, and superficial neuromast lines were not 
observed on the skin of head and body. 


Skin of Diplomystes aff. chilensis 


The surface of the skin is so markedly papillose, that the skin appears as verrucose to the 
naked eye. It is covered by a thin colloid-like substance on the head and trunk. The lips, 
the base of maxillary barbel, and the gular and branchiostegal regions are completely co- 
vered by large, ovoidal or round epidermal papillae. The skin on the base of the barbel and 
adjacent area has, in addition, numerous elongate epidermal papillae separated by deep 
grooves (Fig.22A). Epidermal papillae are found on the skin of pectoral and dorsal spines 
and fin-rays, and at the base of the adipose fin (Fig.21C, D). A few ampullary organs are 
found on the pectoral rays. Many small, elongate or round pores of 1 to 1.6 microns diame- 


Fig.21: SEM of the skin of adipose fin. A: Diplomystes spec.: skin of the lateral side of the fin, close to 
its base; the presence of ampullary organs is indicated by arrows (26x); B: Diplomystes spec.: enlarge- 
ment (416x) of an ampullary organ illustrating the ampullary lumen, and pores of goblet cells indicated 
by arrowheads; C: Diplomystes aff. chilensis: skin of the lateral side of the fin, close to its base (240x): 
D: Diplomystes aff. chilensis: enlargement (104x) of some papillae illustrated in C; note the presence 
of many pores. 


ter belonging to ampullary organs (Fig.21D) are located on each epidermal papilla of the 
adipose fin. Pores of goblet cells were not observed on the barbels. 


Papillate superficial neuromasts, probably at different activity stages because of their as- 
pect, and taste buds are present along the barbel from the base to the distal tip (Figs.22A- 


48 


N 


~ 
WS 


SS 
w 
ow 
N 


Fig.22: SEM of the skin of the base of the maxillary barbel in Diplompystes aff. chilensis. A: Distribu- 
tion of papillate superficial neuromasts and taste buds (130x); B: A papillate superficial neuromast in 
active stage (1,300x); C: A taste bud (1,300x). 


C,23A-E). The large epidermal papillae bear large taste buds (Fig.23A), which do not rise 
above the surface of the skin and may be surrounded by deep furrows. The large epider- 
mal papillae are situated between elongate epidermal projections which are separated 
from each other by deep grooves. Taste buds rising just above the surface of the skin 
(Fig.23B) were observed together with slit-like structures (Fig.23A-C). These structures 
are interpreted as papillate superficial neuromasts whose cupulae are sunken in this parti- 
cular individual at the time when it was prepared. These sunken neuromasts are presumed 
to be able to rise to the surface at some later time. This assumption is supported by Nema- 
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Fig.23: SEM of the skin of the maxillary barbel in Diplomystes att. chilensis. A: Taste buds, slit-like 
structures or papillate superficial neuromasts, and epidermal papillae at the base of the maxillary bar- 
bel (130x); B: Enlargement (520x) of taste buds at the base of the barbel, a papillate neuromast (indi- 
cated by an arrow), and micropapillae forming the epidermal papillae; C: Enlargement of slit-like 
structures at the base of the barbel; D: Taste buds and papillate neuromasts in the middle region of the 


maxillary barbel (130x); E: Enlargement (1,040x) of a taste bud and a slit-like structure (indicated by 
an arrow). 
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Fig.24: SEM of the skin of Diplomystes aff. chilensis. A: Epidermal papillae and taste buds (300x) in 
the skin between the vomerine tooth patchs; B: Enlargement (1,500x) of a taste bud. 


togenys. The apical portion of the papillate superficial neuromasts and of the taste buds in 
Nematogenys show different degrees of exposure between neuromasts and taste buds (see 
below, p. 59, Fig.30B-D). A similar condition of the taste buds was described and illustra- 
ted by Jakubowski (1983: fig. 1D, E) in the bottom dweller Cobitis taenia and was interpre- 
ted as morphological protection of the sensory terminals against damage when the fish 
swiftly digs itself into the sand. 


The middle region (Fig.23D) of the barbel has numerous small epidermal papillae bearing 
taste buds and superficial neuromasts. The distal end of the barbel is covered by irregu- 
larly shaped epidermal papillae; a few large taste buds (Fig.23E) and slit-like structures or 
papillate superficial neuromasts were observed. 


Different types of taste buds are found in the mouth. For instance, many volcano-like 
TBUs are found in the skin of the mouth between the premaxillary and vomerine teeth. 
The skin between the vomerine tooth patches (Fig.24A) is covered with many small epi- 
dermal papillae, separated by deep furrows. Rose-like taste buds (Fig.24B), with the sen- 
sory terminal area at the horizon of the skin, and a few large volcano-like TBlIs are also 
found in this area. The whole surface of the epidermal cells is covered by microridges. 


Unicellular unculi, multicellular horny tubercles, large superficial neuromasts, and neuro- 
mast lines were not observed on the skin of the specimens examined. 


Skin of Diplomystes camposensis 


The skin of D. camposensis commonly presents numerous short, blunt papillae (Fig.25A) 
that are covered by the colloid-like substance. Young specimens have smoother surface 
than that of adults. 
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Fig.25: SEM of the skin of Diplomystes aff. chilensis. A: External view of the skin of the middle region 
of the flank (20x); B: Cuticle and superficial epidermis removed to illustrate the club cells (320x). 


The micromorphology of the skin of D. camposensis is similar to that described above for 
Diplomystes spec., except for the following features: The whole surface of the epithelial 
cells of the flanks is covered by a dense reticulum of microridges and by a pronounced 
ridge on one side of each cell (Fig.26A, B). These microridges cover the epithelial surface 
of the entire body. Microridges are less dense in the palatal region (Fig.27A) than on the 
flanks. This kind of ornamentation is unique to D. camposensis among species of Diplomy- 
stes. 
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Fig.26: SEM of the skin of Diplomystes camposensis Arratia. A: Pore of the lateral line and skin sur- 
face posterior to pectoral girdle (2,500x); B: Enlargement of the epidermal surface (5,000x); C: Rose- 


like taste bud of upper lip (2,500x); D: Small rose-like putative superficial neuromast from dorsal lip 
(2,500x). 


Slit-like structures that correspond to papillate superficial neuromasts (according to cross 
sections) are observed in the upper lip of D. camposensis. Numerous rose-like taste buds 
are positioned on the maxillary barbels, lips, and in the palatal region (Fig.26C); they are 
small structures which can be observed at high magnification (about 2,000x). The skin of 
the flanks presents numerous pores of about 30 microns in diameter; inside the pore is a 
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Fig.27: SEM ot the skin of Diplomystes camposensis Arratia. A: Skin of the palatal region in between 
the vomerine tooth plates. Note that the microridges are not so dense as on the skin covering the 
trunk; B, C: Skin of the dorsal part of the flank showing an unidentified pore and structure at 1,000x 


and 3,000x, respectively. 


structure whose surface is covered by thick ridges forming a regular pattern (Fig.27B, C). 
These unidentified structures were observed with SEM microscopy only. 
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Remarks 

Numerous taste buds are concentrated on maxillary barbels, lips, branchiostegal membra- 
nes, and oral cavity in diplomystids. Rose-like taste buds are found in D. camposensis 
(Fig.26C), whereas they are volcano-like TBIIs or barely arising over the surface of the 
skin (TBs) in Diplomystes spec. and Diplomystes aff. chilensis (Figs.20D, 22C, 23E). Taste 
buds of the palatal region lie between large furrows and are placed on elongate epidermal 
papillae in D. chilensis (Arratia 1987a: fig.2C), unlike in other diplomystids where furrows 
and papillae are comparatively shorter and unevenly distributed. 
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Fig.28: Skin of an adult Nematogenys inermis (Guichenot) of 27 cm standard length. A: SEM ot the 
skin of the dorsal part of the flank posterior to the pectoral girdle (30x); B: Diagrammatic representa- 
tion of a cross section of this region to show the growing of the dermal papillae. 

BL: basal layer; BM: basal membrane; bv: blood vessel; cle: club cell; cro: chromatophores; CT: 
cuticle; gc: goblet cell; ML: middle epithelial cell layers; OL: outer epithelial cell layers. 
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Numerous putative ampullary organs (Fig.21A-D) with large pores (100 to 500 microns of 
diameter) are present on head and body of Diplomystes spec., but small ampullary organs 
(pores of 0.2 to 2 microns of diameter) are found in D. aff. chilensis. 


Numerous isolated papillate superficial neuromasts are unevenly distributed on the head 
of Diplomystes and also in the mouth. The superficial neuromasts are particularly abun- 
dant in the entire maxillary barbel in Diplomystes aff. chilensis, whereas they are especially 
abundant at the base of the maxillary barbel and lips in D. camposensis. 


Skin of Nematogenys inermis 


The external aspect of the skin of Nematogenys inermis varies with age, being soft on the 
body and with epidermal papillae on the lips, base of barbels, and branchiostegal region in 
young individuals. Large specimens have numerous large, round, whitish papillae on the 
whole body with the exception of the distal tip of the barbels (few or none), and distal 
parts of the dorsal, anal, and caudal fins. Numerous epidermal papillae are distributed in 
rows on the skin of pectoral and pelvic rays, and also on the first dorsal ray. Adult indivi- 
duals over 250 mm standard length show in each large epidermal papillae a conical, 
blackish structure which can emerge above the epidermal surface (Fig.28A, B). Each of 
these structures is the result of extended growth of a dermal papilla whose surface is co- 
vered with melanophores. These papillae are found on the dorsal part of the head and 
body, being more numerous just behind the head; taste buds and pit-organs were not ob- 
served on these papillae. In large individuals, the skin surrounding the pores of the lateral 
line is whitish and becomes keratinized. 


The skin is composed of epidermis, dermis, and hypodermis with different thickness along 
the body. The cuticle, colloid-like (Fig.29B-E), is thicker along the head and body, being 
particularly thick on furrows of the skin and thinner on the barbels. The epidermis has go- 
blet cells, club cells, taste buds, and pit-organs like in Diplomystes, but there are important 
differences to be noticed. 


Nematogenys inermis has a pair of nasal pseudobarbels (sensu Arratia 1987a) posterior to 
the anterior nasal opening, a long pair of maxillary, and a short pair of mental barbels. 
Epidermal papillae of different sizes are present on the dorsoposterior part of the base of 
the maxillary barbel, and also on the anterior part close to the base of the barbel. The sur- 
face of the maxillary barbel is irregular, with grooves and elongate projections. 


The epidermis (Fig.29A) is thicker at the anterior part of the maxillary barbel than at its 
posterior part. In general it is comparatively thicker than the dermis; on the maxillary bar- 
bel, the dermis does not produce evaginations extending into the epidermis like those in 
diplomystids. The squamous epithelium (Fig.29B, C) of the maxillary barbel is well deve- 
loped, with ten to twenty rows of epithelial cells and with many round or ovoidal goblet 
cells. There are goblet cells on the entire skin and also in the oral cavity; however, their 
number varies along the body being more abundant in the epidermis of the maxillary bar- 
bels, lips, and mouth; the whole dorsal surface of the head has many goblet cells. 

Commonly, there is one layer of few ovoidal or round club cells (Fig.29A, C) lying above 
the basal membrane in the epidermis of the maxillary barbel and separated from each 
other by a thick basal layer composed of three or four rows of columnar cells. They are 
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Fig.29: Maxillary barbel and skin of Nematogenys inermis. (Guichenot). A: Cross section of the maxil- 
lary barbel. Note the thickness of the epidermis with respect to that of dermis; B: Section of the skin of 
the maxillary barbel illustrating a taste bud indicated by an arrow; C: Section of the skin of the maxil- 
lary barbel illustrating the squamous epithelium, taste bud, and club cells; D, E: Section of the skin of 
the body just posterior to head illustrating differences in the epidermis. 

cle: club cell; cro: chromatophores. 
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comparatively fewer than in diplomystids (compare Figs.18A, 29A) and most of them pre- 
sent only one nucleus. Large taste buds (Fig.29B, C) and superficial neuromasts, as deep as 
the thickness of the epidermis are found in the maxillary barbel. 


Fig.30: SEM of the skin of Nematogenys inermis (Guichenot). A: A putative mechanoreceptor and 
projections (indicated by arrows) from the anterodorsal region of the maxillary barbel (1,500x); B: 
Epidermal papillae and taste buds at the base of the maxillary barbel (170x); C: Enlargement (640x) of 
a section of B; note the pores and small droplets of goblet cells; D: Superficial neuromast of the middle 
region of the maxillary barbel (1,800x). 
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No melanophores are present in the epidermis of the barbels in Nematogenys; all melano- 
phores are concentrated in the dermis and subjacent layers. A similar condition is also ob- 
served in the epidermis of the body, where most melanophores are concentrated in the 
dermis. 
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Fig.31: SEM of the skin of Nematogenys inermis (Guichenot). A: Anterior part of upper lip (640x). Su- 
perficial neuromasts are indicated by arrows; B: Ventral part of the upper lip and skin between prema- 
xillary teeth indicated by short arrows; note the distribution of the epidermal papillae (34x); C: Posi- 
tion of taste buds in the skin of the palatal region (340x); D: Enlargement of a taste bud of the palatal 
region (3,600x). 
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The epidermis is of similar thickness or is thinner than the dermis in the skin of the head 
and body. The superficial epidermis on the body just posterior to the head is formed by a 
thin epithelium that presents a curious characteristic that has not been observed in the 
other catfishes examined: The presence of one or two rows of elongate club cells that can 
be placed horizontal to the epidermal surface, just below the cuticle. Club cells in horizon- 
tal position are irregularly placed along the body. 


Two or more layers of elongate club cells (Fig.29D, E), not so large as those in Diplomy- 
stes, form most of the epidermis of the body. The club cells separate from each other by 
the squamous epithelium composed usually by a few layers of cells and for the basal layer. 
A well-defined middle layer of cells is not observed in the epidermis of Nematogenys. The 
club cells are placed in compartments limited by cellular “pillars” as those described and 
figured for diplomystids (Figs.17B, 19A, D). 


Taste buds are irregularly distributed on the skin of barbels, head, and body, but they are 
aligned in rows in the skin of the mouth. They can be placed on epidermal papillae or not. 
The demarcation between the epidermal papilla bearing taste buds and the surrounding 
epithelium is sharp, formed by a deep furrow. Many volcano-like TBIIs, with their sensory 
terminals usually sunk in the pore of the bud (Fig.30B, C) are found in the maxillary bar- 
bel; in some of them, the sensory cell terminals are not seen at all because they are sunken 
deeply into the crater of the volcano-like TBIs. A few taste buds barely protrude above 
the surface of the skin in the middle and distal regions of the maxillary barbel. Isolated pa- 
pillate superficial neuromasts (Fig.30A) are unevenly distributed at the base of the maxil- 
lary barbel. 


The number of taste buds decreases in the middle part of the maxillary barbel. Superficial 
neuromasts that barely extend above the surface of the skin (Fig.30D) are found in this re- 
gion. The epidermal papillae at the middle of the barbel are irregular in shape but extre- 
mely large and elongate, in comparison to those found at the base of the maxillary barbel. 


The skin of the anterior part of the upper lip (Fig.31A) has an irregular surface due to 
large epidermal papillae and deep furrows. Here the scarce taste buds, many pores of dee- 
ply sunk ampullary organs, isolated papillate superficial neuromasts, and pores of goblet 
cells are present. On the ventral side of the upper lip and on the skin between the prema- 
xillary teeth, elongate epidermal papillae (on the lip) or irregular small papillae (between 
the teeth) appear which are separated by deep grooves (Fig.31B). The epidermal papillae 
have numerous pores of goblet cells and a variable number of TBIIs which are distributed 
in rows (Fig.31C) on the lips. A similar arrangement of taste buds is observed in the palatal 
region; the sensory cell terminals of the taste buds may be slightly sunk, or on the top of 
the buds (Fig.31D). 


Many conical epidermal papillae of different sizes, each bearing a TBI, are found on the 
dorsal and lateral parts of the head (Figs.31A, 32A, B). The whole skin in this region has 
numerous pores of goblet cells (Fig.32C). 


The skin posterior to the cleithrum, in the middle of the flank, has epidermal papillae of 
different sizes and shapes lacking taste buds (Fig.33A-C). Dorsal to this area, there is a 
narrow region composed of many long, simple or lobulated microprojections or unicellular 
unculi (Fig.33D) that look similar to the unicellular unculi figured by Roberts (1982: 
fig.19G-I) for the sisorid Pseudecheneis sulcatus. 


Numerous papillate superficial neuromasts, isolated or in groups, or lines, are found on the 
head (Figs.30A, D, 32D) and body. They are more evident in large individuals than in the 
young. They are numerous on the upper lip, the base of maxillary barbel, around the eye, 
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cheek, and opercular region. Commonly, they have a round or ovoidal area of hair cell 
epithelium protruding from the mantle cells which surround it completely (Fig.32D). 


Fig.32: SEM of the skin of the dorsal part of the head, between the eyes, in Nematogenys inermis (Gui- 
chenot). A: Skin between the eyes showing taste buds (30x): B: Taste bud, pores and droplets of goblet 


cells (600x): C: Epithelial cells and droplets of goblet cells (1.600x): D: Papillate superficial neuromast 
(1,500x). 
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Fig.33: SEM of the skin dorsal to the main lateral line region behind pectoral girdle in Nematogenys in- 


ermis (Guichenot). A: 300x; arrows indicate epidermal papillae; B, C: Enlargement (600x) of epider- 
mal papillae; D: Unicellular unculi indicated by arrows (300x). 
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Fig.34: Maxillary barbel and skin of Trichomycterus areolatus Valenciennes. A: Cross section of the 
maxillary barbel; B: Enlargement of a section of the skin of the maxillary barbel illustrating the struc- 
ture of the epidermis; a deeply sunk ampullary organ is indicated by an arrow. 

cle: club cell; cro: chromatophores. 
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Skin of Trichomycterus areolatus 


The skin of young specimens appears smooth under low magnification. Adult specimens 
have large, round, translucent epidermal papillae on the whole surface of maxillary and 
submaxillary barbels, lips, and branchiostegal region. Few, small, slightly conical epider- 
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Fig.35: Diagrammatic cross section of the skin of Trichomycterus areolatus Valenciennes, based on hi- 
stological sections. A: Skin of the maxillary barbel; B: Skin of dorsal part of body behind head. 

AO: ampullary organ; BL: basal layer; BM: basal membrane; bv: blood vessel; clc: club cell; cro: chro- 
matophore; CT: cuticle; gc: goblet cell; ML: middle epithelial cell layers; OL: outer epithelial cell lay- 
ers; SN: superficial neuromast (papillate pit of Coombs et al. 1988); TB: taste bud. 
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mal papillae are distributed all over the body including the first pectoral ray, first principal 
dorsal and anal rays, and base of the principal caudal rays. Differences in quantity and dis- 
tribution of epidermal papillae in males and females were not observed. Large individuals 
(not even the largest known, a 125 mm specimen) do not present the development of coni- 
cal dermal evaginations on the surface of the skin as described above for Nematogenys 
(Fig.28A, B). 


The thickness of the epidermis varies along the body as in the other catfishes examined. 
The epidermis (Fig.34A, B) of the maxillary barbel is thicker than the dermis. The squa- 
mous epithelium is formed by many rows of cells and it has different thickness because of 
the deep evaginations of the dermis into the epidermis (Figs.34A, B, 35A). The epidermis 
of T. areolatus resembles that of Diplomystes in the presence of numerous irregularly dis- 
tributed club cells (compare Figs.17A, 18A, 34A, B, 335A). There are numerous taste buds, 
commonly two or more associated with a dermal evagination, and a variable number of 
ampullary organs deeply sunk in the epidermis (Figs.34B, 35A). The epidermis is thicker 
at the posterior half of the maxillary barbel than in the anterior half. The posterior half 
bears numerous club cells, whereas the anterior half bears numerous taste buds and a few 
ampullary organs which are deeply sunk into the epidermis. 


The skin of the body is similar to that above described for Diplomystes being the club cells 
the most numerous elements of the epidermis (Fig.35B). 


Trichomycterus areolatus has three pairs of barbels, e.g., nasal, maxillary, and submaxil- 
lary. The first one (Fig.14A, B) is a projection of the membrane posteriorly surrounding 
the anterior nasal opening. The complete skin of the nasal barbel appears reticulate under 
examination with SEM; gustatory receptors were not observed. The skin of the maxillary 
and submaxillary barbels is markedly papillate (Figs.14A, B, 36A, 37A), with epidermal 
papillae of different sizes which are separated by deep grooves; each epidermal papilla 
bears a variable number of taste buds and epidermal micropapillae. The quantity of 
epidermal papillae, epidermal micropapillae, and taste buds varies along the barbel; they 
are numerous on the proximal region (Fig.37A), dorsoanterior surface, and distal tip of the 
barbel (Fig.36A). 


Examination of each epidermal papilla with SEM microscopy reveals the presence of nu- 
merous TBIs and a few TBIIs on each at the base of the maxillary and submaxillary bar- 
bels and on lips. Each taste bud is placed in a round protuberance arising from the surface 
of the epidermal papilla. Each taste bud (Figs.36A-D, 37A, B) has numerous sensory cell 
terminals. Many irregularly shaped epidermal micropapillae lie between the apical porti- 
ons of the taste buds; numerous, small, round or conic evaginations of the epidermis that 
look paler than the sourrounding structures, are found along the whole surface of the bar- 
bels; these evaginations were not observed in cross sections. 


The upper lip (Fig.14D) has a verrucose surface with deep grooves and numerous taste 
buds and isolated papillate superficial neuromasts. 


The skin of the dorsal part of the head around and between the nasal barbels is highly pa- 
pillose and with few TBIs; higher magnification (1,500x) reveals a few cells bearing domed 
protrusion (Fig.14C). The microridges of the epithelial cells on the skin of the head are 
evident at about 1,500x whereas they are not seen at such magnification in the skin of the 
barbels. The epithelial cells are of irregular shape and size. The skin (Fig.37C, D) of the 
dorsoposterior part of the head and anterior part of the trunk just posterior to the short 
main lateral line is smooth and with a few or without epidermal papillae and taste buds. 


Fig.36: SEM of the skin of the distal part of maxillary barbel (A- C) and of the submaxillary barbel (D) 
in Trichomycterus areolatus Valenciennes. A: Distal part of maxillary barbel (340x): B: Enlargement 
(1,500x) of taste buds and epidermal papillae; C: Enlargement of part of A (1,500x); D: Taste bud and 
epidermal papillae at the base of the submaxillary barbel (1,500x). 


However, higher magnification (over 5,000x) shows many microscopical papillae covering 
the cellular surface. 


Trichomycterus areolatus has a short main lateral line on the body (Fig.10A) like in other 
species of Trichomycterus (Arratia & Menu Marque 1984). The main lateral line of the 
body opens to the skin surface by small, round pores; the lateral line ends just posterior to 
the posttemporo-supracleithrum. The skin surrounding the last pore is irregularly papil- 
late; taste buds were not found in this region. The surface of the body epidermal papillae is 
covered by round microprojections or micropapillae and a net of irregularly distributed 
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Fig.37: SEM of the skin of Trichomycterus areolatus Valenciennes. A: Distribution of taste buds on 
epidermal papillae (300x) at the base of the maxillary barbel; B: Enlargement (1,500x) of a taste bud; 
note gustatory terminal processes indicated by arrows; C: Skin posterior to the pectoral girdle in 
Trichomycterus areolatus, a few droplets of goblet cells are indicate by arrows (1,500x); D: Enlarge- 
ment (5,600x) of a section of the skin posterior to the pectoral girdle. 


microridges; droplets of different sizes of goblet cells are observed at high magnification 
(E18.37C): 
The skin of adult individuals shows numerous pores along the flanks; the pores belong to 


putative ampullary pits (40 to 50 microns), to goblet cells, and some of the smallest to am- 
pullary organs which are deeply sunk in the epidermis. 
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Fig.38: SEM of the skin of “Trichomycterus” mendozensis Arratia et al. A: Skin of the middle region 
of the flank, posterior to pectoral girdle, illustrating the presence of pores of ampullary organs and pa- 
pillate superficial neuromasts (320x); B: Enlargement of a neuromast and of a cell bearing protrusion 
(indicated by an arrow) (2,500x). 
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Skin of “Trichomycterus” mendozensis 


The skin of young individuals is soft, without epidermal papillae, but the papillae appear 
during growth. Among adults, males have more epidermal papillae than females, so that 
the whole surface of males is papillose and covered with numerous, large pores of ampul- 
lary organs (Fig.38A). Volcano-like taste buds are present mainly on the barbels and lips. 
They are similar to those described above for Trichomycterus areolatus. 


The most remarkable feature of the skin of “7.” mendozensis is the large quantity of pores 
of ampullary organs (diameter ranges between 1.7 and 4.5 microns) which appear all over 
the skin surface (similar to the condition described in Silurus glanis by Jakubowski 1987) 
and the presence of translucent, conical epidermal papillae bearing papillate superficial 
neuromasts (Fig.3SA, B). The papillae bearing neuromasts are unevenly distributed on the 
entire surface of the body. A few cells bearing protrusion of about 5 microns in diameter 
are irregularly present in the skin of the dorsal part of head and body. The surface of the 
epithelial cells is covered by a net of microridges that are observed at high magnification 
(Fig.38B). “Trichomycterus” mendozensis does not have micropapillae on the epidermal 
papillae in contrast to Trichomycterus areolatus (Figs.36B, C, 37D) and Hatcheria. 


Skin of Hatcheria macraei 


The skin of Hatcheria macraei resembles that of Trichomycterus areolatus in having nume- 
rous taste buds, epidermal papillae, and micropapillae of different sizes on the barbels (see 
above). The skin of the body just posterior to the cleithrum is similar to that of Nemato- 
genys (Fig.33D); an elongate mass of microprojections is found in the skin in the middle 


an unculiferous plaque; B: Skin of the dorsal region of head of Galeichthys peru ianus Lütken. Soli- 


tary cells indicated by arrows. 
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region of the flank just posterior to the cleithrum and they are interpreted here as unicel- 
lular unculi. 


Despite the overall similarities, Hatcheria has fewer papillate superficial neuromasts than 
Nematogenys, and apparently, the rostral line (rostral fork replacement of the infraorbital 
canal plus fork replacement of the supraorbital canal) is the only pit line consistently pre- 
sent in Hatcheria. 


Skin of Pimelodus spec. 


Though the skin of large Pimelodus spec. appears smooth under low magnification, high 
magnification reveals hill-like unculiferous plaques (Fig.39A) that become keratinized du- 
ring growth and are irregularly distributed in the dorsolateral region of the head. Each pla- 
que does not have taste buds but many conical arrow-like microprojections or unculi. Bet- 
ween the plaques, a few volcano-like TBlls are present. 


Unculi have been described from Pimelodus maculatus by Ferri (1982, his horny-like 
cells). The unculiferous cell is filled by filaments embedded in an amorphous matrix (Ferri 
1989225815). 


Skin of Galeichthys peruvianus 


Among the species examined, Galeichthys peru ianus is the only marine representative. 
The skin of Galeichthys peru ianus is smooth, lacking large epidermal papillae or tuber- 
cles. The skin on the dorsal region of the head has a few taste buds, which are just at the 
surface of the skin. The gustatory surface of each taste bud bears two kinds of simple sen- 
sory cell terminals, one thicker than the other. Isolated papillate superficial neuromasts 
have an elongate strip of hair cell epithelium flanked by mantle cells on both sides. Solitary 
cells (Fig.39B) are observed on the dorsolateral region of the head; each solitary cell has a 
simple apical process; the apical process is slightly broader than the base and has tubular 
structures. Solitary cells were not observed in the other species studied. 


HABITATS 
Habitat of Diplomystes spec. 


Two young specimens from this species were collected in the “dead zone” (below the sto- 
nes, where the water speed is zero according to the definition by Dussart 1966:2254) of the 
Rhitron (Fig.40A, B), whereas the larger specimens (n=4) were collected in the Potamon 
of Andean torrential rivers (Rapel and Maule basins). The six specimens are the only 
known representatives of this undescribed catfish. 


Diplomystes spec. has been collected together with another siluroid, Trichomycterus areo- 
latus (many individuals), the percichthyids Percichthys trucha and P. melanops (few indivi- 
duals), many individuals of the decapod crustacean Aegla lae is, and a few specimens of 
a few species of trichopterids, ephemeropterids, plecopterids, chironomids, and other 
insects. 
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Fig.40: Diagrammatic sections of an Andean torrential river. A: Altitudinal section illustrating the 
Rhitron (R) and Potamon (P); B: Section of the Rhitron illustrating the “dead zone” (indicated by ar- 
rows) among the stones where the adult trichomycterids live; C: Section of the Potamon illustrating 
habitat preferences of Nematogenys inermis of different ages (after Arratia 1983b). 

ad: adult; ju, juvenile; yo: young individuals. 


Food items are known from two specimens: pieces of one individual of Aegla lae is per 
fish, partially digested. 


Habitat of Diplomystes aff. chilensis 


The only two known specimens, recently collected, were found in Potamonal sections of 
streams of Cachapoal river. One specimen was collected at about 80 cm depth in a stony 
stream surrounded by trees; other fishes inhabiting the stream were the catfishes Nemato- 
genys inermis, Trichomycterus areolatus, the atherinid Basilichthys australis, the perciform 
Percichthys trucha, and the characid Cheirodon pisciculus. The second specimen of Di- 
plomystes was collected in a section of a stream with muddy bottom and abundant vegeta- 
tion (e.g., Myriophyllum and Azola). The crustacean Aegla lae is, plus larvae and adult 
insects of the family Hydrophyllidae spp., are especially abundant. 


Food items are known from one specimen: pieces of one specimen of Aegla lae is. 


an 
Habitat of Diplomystes camposensis 


The habitat of D. camposensis was described by Arratia (1983b) and later confirmed (Ar- 
ratia 1987a, present paper) by more specimens collected in the region of Valdivia, Chile. 
Young specimens prefer the benthic section of the Rhitron of montane rivers while adults 
prefer the benthic section of the Potamon of rivers and lakes placed from a few meters 
above sea level to about 650 m. Specimens over 130 mm total length prefer to live below 
60 cm depth, where the superficial water speed ranges between 0.5-1.6 m/sec, and the 
temperature of the surface water ranges between 14° to 18°C in summer (no other data 
available; Arratia 1983b: Tab.4). 


Young specimens have been collected together with adult individuals of Trichomycterus 
areolatus. Adult specimens have been collected together with Percichthys trucha and diffe- 
rent species of salmonids which are exotic fauna introduced in southern Chile. 


The diet seems to be exclusively carnivorous; intact Aegla lae is, larvae and adult insects, 
and annelids are found in their stomachs (fifteen stomachs were examined). 


Habitat of Nematogenys inermis 


Nematogenys inermis 1s a typical habitant of the Potamonal section of Andean torrential 
rivers, mainly of spring waters’ in central Chile. They live in Potamonal sections of the ri- 
vers that are about sea level or a few meters above. The habitat preferences (Fig.40C) of 
N. inermis change throughout life (Arratia 1983b:220-223). Young specimens (below 50 
mm total length) prefer shailow (1-20 cm), flowing (0.10—0.26 m/sec) clear water. Juvenile 
specimens, sexually immature (60-180 mm total length) prefer deeper water (40-70 cm) 
with vegetation (e.g., Myriophyllum brasiliense and Elodea chilensis), and with surface 
speed of the water ranging between 0.10 and 0.70 m/sec. Large specimens, sexually mature 
(about 190-300 mm total length; contra de Pinna 1992:215 who interpreted 220 mm speci- 
mens as senescent individuals) prefer deep regions (below 70 cm); they live in caves on the 
walls of the rivers, at grooves in the bottom, and/or between the roots of Salix chilensis 
when those grow into the water. 


Juveniles of N. inermis have been collected together with few specimens of the perciliid 
Percilia gillissi, the percichthyid Percichthys trucha, many larval and adult individuals of 
Aegla lae is, trichopterids, ephemenopterids, plecopterids, and chironomids. Larval and 
adult insects are abundant within the aquatic vegetation and on the water surface. Large 
individuals were mainly or only collected with Aegla lae is. 


Adults of N. inermis are carnivorous; commonly one or a few intact prey organisms are fo- 
und in the stomachs (twenty individuals were examined). The food items of N. inermis 
from central Chile were mainly Aegla lae is; they also eat adult and larval aquatic insects. 


Habitat of Trichomycterus areolatus 


Trichomycterus areolatus 1s a typical inhabitant of Andean torrential rivers in Chile; it lives 
at altitudes ranging from sea level to about 2,400 m (Arratia et al. 1985: fig.16). 

Habitat preferences of T. areolatus change throughout growth (Arratia 1983b:223-225; 
Manriquez et al. 1988:91). Specimens of 7.6-24 mm total length prefer quiet waters (0 to 
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0.5 m/sec) close to the shore (0.5 to 10 mm depth), with a muddy and/or sandy bottom and 
small stones. Specimens of 25-60 mm total length prefer waters close to the shore and 
with vegetation; they move between the “dead zone” of the Rhitron and vegetation close 
to the shore. Adult specimens (70-120 mm total length) prefer the “dead zone” of the 
Rhitron with stony substratum where the speed of surface water varies between 0.10 and 2 
m/sec from season to season (Arratia 1976, 1983b). The minimum length of mature T. 
areolatus is 56.7 mm for males and 51.1 mm for females which correspond to about the half 
of the maximum length which the species reach (Manriquez et al. 1988). 


Young individuals of T. areolatus usually coexist in the “dead zone” with the crustacean 
Aegla lae is. Juvenile individuals, and breeding males and females, are found between 
plants living together with a variety of fish species such as Cheirodon spp., Basilichthys chi- 
lensis, Percilia spp., and Percichthys spp. Juvenile individuals, like the adults, do not 
school, although numerous individuals may live together in the same sector of a river. 


Adult individuals of 7. areolatus are carnivorous with no preference for one specific item 
(Duarte et al. 1971): the diet (thirty specimens examined) mainly comprises of complete 
Aegla lae is, and/or aquatic insects and insect larvae, gastropods, and oligochaetes. 


Habitat of “Trichomycterus” mendozensis 


“Trichomycterus” mendozensis 1s a typical inhabitant of the “dead” zone of the Rhitron of 
small rivers (Blanco river and El Salto and Las Mulas streams) that drain in Mendoza 
river, at about 1,500 to 1,700 m above sea level (Arratia et al. 1978, Arratia et al. 1985). 
“T.” mendozensis concentrates in some sectors of the rivers. The water speed ranges 
between 1.8 and 2.5 m/sec. The average annual water temperature is 8°C to 13°C (Penafort 
1981:48). This species is the only fish species living in these streams; it is endemic to these 
streams. The rest of the fauna comprises abundant Aegla crustaceans and many larvae of 
Plecoptera. Its diet is similar to that of Trichomycterus areolatus described above. 


Habitat of Hatcheria macraei 


Habitat preferences of Hatcheria macraei are similar to those of T. areolatus with some dif- 
ferences in the quality of the river bottoms, and water speed (Arratia 1976, Arratia & 
Menu Marque 1981: Tab.6; Penafort 1981). The habitat preferences of H. macraei changes 
through growth (Arratia & Menu Marque 1981:107-107). Specimens of 10-20 mm total 
length prefer quiet water (0 to 0.5 m/sec) close to the shore (1-50 cm depth), with a sandy 
bottom and small stones. Specimens over 70 mm total length prefer the “dead zone” of the 
Rhitron with stony and sandy substratum, where the speed of the surface water varies bet- 
ween 0.10 and 3.20 m/sec. The depth of the water is less than 50 cm. The largest specimens 
were found in the presence of Aeg/a spp., but not together with other fish species. Juvenile 
Hatcheria were collected with the characid Cheirodon spec., the cyprinodontiform Jenyn- 
sia linneata, the catfish Oli aichthys iedmensis, the perciform Percichthys spec., and sal- 
monids which have been introduced in Patagonia. 


Juvenile and adult individuals of A. macraei do not school (Arratia & Menu Marque 
1981). 
Adult H. macraei is carnivorous. It feeds mainly on the crustacean Aegla and aquatic 
insects. 
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COMPARISON AND DISCUSSION 


Superficial neuromasts 


Neuromasts occur superficially in pits in the epidermis, in grooves, or in sensory canals. 
Superficial neuromasts are different from those enclosed in canals; they differ in size, 
structure, development, and possibly innervation (Sato 1956, Jakubowski 1965, 1966, 
Hama 1978, Miinz 1979, Münz & Claas 1983, Coombs et al. 1988, Webb 1989a, b, North- 
cutt 1989). There is significant variation in the structure of superficial neuromasts and 
in the terminology used to describe them. Recently, Coombs et al. (1988) proposed a 
classification of neuromasts based on the relationships between neuromasts, dermal and 
epidermal layers, and basal epidermal layer. Among neuromasts, Coombs et al. (1988) 
distinguished: 
1) The epidermal pit-organs which sit in pits formed by a gap in the epidermis 
and that are morphologically similar to the large pit-organs in ictalurid catfishes as de- 
scribed by Herrick (1901) and in catfishes and other ostariophysans by Sat6 (1955). 


2) Theampullary pit-organs which are superficially similar to the ampullary elec- 
troreceptive organs present in siluroids (Herrick 1901, 1903a, Miillinger 1964) and non- 
siluroid teleosts (Jakubowski 1966, Roper 1981). 


3) The superficial papillate neuromasts which are known from different te- 
leosts, including the catfishes examined here. 


Superficial neuromasts are often grossly apparent, e.g., Diplomystes chilensis (Fig.4B; Ar- 
ratia 1987a), Diplomystes camposensis (Fig.5B), Ictalurus punctatus (Grizzle & Rogers 
1979), Nematogenys inermis (Fig.7B), Trichomycterus areolatus (Fig.11B), Rhamdia sapo 
(Fig.10A), and Pimelodus spec. They are often surrounded by a small unpigmented area. 
Superficial neuromasts were not found in Diplomystes spec. and D. aff. chilensis; they are 
totally lacking in Plotosus anguillaris (Lekander 1949). 


The presence of superficial neuromasts is intraspecifically variable (Tab.4; Grizzle & Ro- 
gers 1979, Arratia 1987a, Coombs et al. 1988); commonly, they are less numerous in young 
than in adults (e.g., in Nematogenys). They also vary between specimens of similar length; 
for instance, they are irregularly present in specimens of Diplomystes camposensis from 
the same locality (Tab.4). 


In general, the superficial neuromast lines are poorly known in ostariophysans. There is in- 
formation from a few cypriniforms (with the best known pit lines), characiforms, and silu- 
roids. The skin of gymnotoids has received more attention, but superficial neuromast lines 
have not been described in that group. 


Superficial neuromasts may occur as isolated elements, neuromast fields, or distinct rows 
or pit lines which follow the path of the lateralis system in catfishes such as Silurus (Allis 
1904), Ictalurus punctatus (Herrick 1901, Grizzle & Rogers 1979), Parasilurus (Atoda 
1936, Sato 1949a, 1955), Plotosus (Lekander 1949), Diplomystes chilensis (Fig.4B; Arratia 
1987a), D. camposensis (Fig.5B), Nematogenys inermis (Fig.7B), and Trichomycterus areo- 
latus (Fig.11B). Superficial neuromasts may be aligned in several pit lines on the dorsolate- 
ral part of the head in siluroids. For instance: 


imieostral fork replacement of the supraorbital canal. — Rostral 
lines in front the anterior nasal openings may be present in ostariophysans. The limits 
between left and right lines can hardly be decided in certain fishes by studying the 
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Fig.41: Distribution of lines of superficial neuromasts as field of neuromasts (left) in Cyprinus carpio 
Linnaeus and their relationship to cranial bones (right side). Note that there is no clear distinction bet- 
ween the anterior, middle, and posterior pit lines (indicated by large arrows). The rostral and nasal li- 
nes, in front of the anterior nasal opening are represented by several rows of superficial neuromasts 
(indicated by arrowheads); there is no clear separation between both pit lines. 

APAL: autopalatine; EP: epioccipital; EXC: extrascapular bones; FR: frontal bone; if.1?: infraorbital 
line?; LE: lateral ethmoid; MET: mesethmoid; MX: maxilla; NA: nasal bone; PA: parietal; p.sobc: po- 
res of supraorbital canal; PT: pterotic; PTT: posttemporal; rinf.l: rostral replacement of infraorbital 
canal; rsobc.l: fork replacement of supraorbital canal; sob.l: supraorbital accessory line: SOC: supraoc- 
cipital; SORB: supraorbital bone; SPH: sphenotic. 


2) 


3) 


4) 
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skin surface; in addition, as already noted above, it is difficult to establish the limit 
between the rostral fork replacement of the infraorbital canal and the fork replace- 
ment of the supraorbital canal. 


A fork replacement line of the supraorbital canal was observed in Diplomystes chilen- 
sis and D. camposensis, and in most other catfishes examined. This line has been ob- 
served in cyprinids by Lekander (1949, his nasal line: figs.11, 15, 20, 24, 26, 28) and 
Satö (1949b: fig.1; 1955: figs.5a, b, 6a, b, 7a, b). Cyprinus carpio has several rows of 
superficial neuromasts medial and in front of the anterior nasal opening (Fig.41); they 
are identified here as the rostral fork replacement line of the supraorbital canal, in 
front of which there is another series of neuromasts which corresponds to the rostral 
fork replacement of the infraorbital canal (= rostral commissure of Satö 1955: fig.S5A). 
This line is also present in characiforms; for instance, in Hoplias it is formed by fields 
of neuromasts (Fig.42) placed medial and in front of the anterior nasal opening. This 
line has been observed here also in Chanos chanos, cypriniforms, characiforms, and in 
primitive catfishes. 


Rostral fork replacement of the infraorbital canal. — This line 
which is commonly identified as the rostral commissure was described first for siluro- 
ids by Allis (1904) in Silurus, and later by Lekander (1949) and Sat6 (1955). Arratia 
(1987a) described large neuromasts in the position of the ethmoidal commissure in 
Diplomystes chilensis. Within ostariophysans they have been described for cyprinids 
and cobitids (Fig.41; Lekander 1949: figs.11, 20, 24, 26, 28, 36; Satö 1955). They are 
present also in gonorynchiforms and characiforms; e.g., fields of numerous, small 
superficial neuromasts (Fig.41) are present in large specimens of Chanos and Hoplias. 


A rostral fork replacement of the infraorbital canal is also known from esocoids 
(Pehrson 1944, Nelson 1972), gymnarchids (Pehrson 1945), salmonids (Pehrson 1944) 
and from a few advanced teleosts such as perciforms (Jakubowski 1963, 1966b) and 
gadids (Jakubowski 1967). Among Recent advanced actinopterygians a rostral fork 
replacement line as a canal is found in Amia (Allis 1889), Elops (Arratia 1987b), and 
clupeomorphs (Wolfhart 1937, Nelson 1984). The rostral fork replacement line occur- 
ring in a canal in amiids and primitive teleosts and the superficial line of neuromasts 
in advanced teleosts are homologous. The superficial line of neuromasts forming the 
rostral fork replacement of the infraorbital canal in teleosts may be present as an irre- 
gular field of neuromasts, or the neuromasts may be aligned in a row. These patterns 
may turn out to be useful as systematic tools when their distribution within teleosts is 
better known. 


Antorbital line.—A short line formed by a few large neuromasts is found in 
Nematogenys (Fig.7B) and in a few individuals of Diplomystes camposensis (Fig.5B). 
They are commonly absent in Trichomycterus areolatus and Hatcheria. They were not 
observed in “Trichomycterus” mendozensis. Antorbital lines are also known from cy- 
prinids (Satö 1955; present paper) and cobitids (Lekander 1949). According to Satö 
(1955) the neuromasts forming the antorbital line in cyprinids are innervated by the 
ramus buccalis. They also are present in gonorynchiforms (e.g., Chanos) and characi- 
forms (e.g., Hoplias). 


Infraorbital line or ventral infraorbital line. - A long neuromast 
line that follows the path of the infraorbital sensory canal forms the infraorbital line in 
certain siluroids (e.g., in Nematogenys: Fig.7A and in Plotosus anguillaris: Lekander 
1949). A rudimentary line as a continuation of the posterior section of the infraorbital 
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sensory canal is present in adult Trichomycterus areolatus (Fig.11B). The infraorbital 
line is also known from cyprinids (Lekander 1949, Satö 1955), gonorynchiforms (e.g.. 
Chanos), and characiforms (Fig.42). 


5) Supraorbital accessory line.-A field of neuromasts irregularly distributed 
is present in Nematogenys (Fig.7B), and in other ostariophysans such as Cyprinus 
(Fig.41; Sato 1955) and Hoplias (Fig.42). It is uncertain if the field of neuromasts posi- 
tioned above the frontal and sphenotic bones in Hoplias is also part of the supraorbi- 
tal accessory line. It is absent in Diplomystes, Trichomycterus areolatus, “Trichomyc- 
terus” mendozensis, and Hatcheria. 
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Fig.42: Distribution of superficial pit lines and fields of neuromasts (left) in Hoplias malabaricus 
(Bloch) and their relationship to cranial bones (right). 

ant.l: anterior pit line; EXC: extrascapular bone; infc: infraorbital canal; FR: frontal bone; LE: lateral 
ethmoid; MET: mesethmoid: mp.l: middle pit line; NA: nasal bone; op.l: opercular lines (dorsal): ote: 
otic canal; PA: parietal bone; p.infc: pores of infraorbital canal; PMX: premaxilla; p.sobc: pores of 
supraorbital canal; PT: pterotic; ro.l: fork replacement of supraorbital canal; sobc: supraorbital canal: 
sob.]?: supraorbital accessory line?; sob.l: supraorbital fields of neuromasts; SPH: sphenotic: stt.l: su- 
pratemporal accessory line; sc: scales. 
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Anterior pitline.- The anterior pit line formed by a few large neuromasts is 
known in catfishes such as Diplomystes chilensis (Fig.4B), Nematogenys inermis 
(Fig.7B), Trichomycterus areolatus (Fig.11B), Ameiurus melas and A. catus, Ictalurus 
punctatus, and Rhamdia sapo. This pit line is present on the anterior part of the pa- 
rietal bone in cyprinids (Fig.41; Lekander 1949) and characıforms (e.g., Hoplias: 
Fig.42). In cyprinids and characıforms the anterior pit line is usually represented by 
fields of numerous superficial neuromasts which are not clearly distinguishable from 
those of the middle pit line. 


The anterior pit line of Recent siluroids commonly is not incised in bone; the same 
condition is observed in other ostariophysans such as Recent gonorynchiforms, cypri- 
niforms, and characiforms, as well as other Recent teleosts such as Elops, clupeomor- 
phs (e.g., Chirocentrus), esocoids (e.g., Esox), and salmonids (e.g., Oncorhynchus). 
The anterior pit line is incised in the parietal bone in the fossil ostariophysan Chanot- 
des (Patterson 1984), and possible in the fossil siluroids Hypsidoris (interpretation of 
figure 1B by Grande 1987) and Andinichthys (Gayet 1988, labelled it as parietal 
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Fig.43: Dorsal view of the posterior part of the cranium of two ostariophysans illustrating the groove 
for the anterior pit line (indicated by an arrow) in (A) Carassius auratus (Linnaeus) and (B) Bagre ma- 


rinus (Mitchill). Scales equal 5 mm. 
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7) 


8) 


branch on page 834). An anterior pit line incised in bone is occasionally present in Re- 
cent ostariophysans such as Carassius (Fig.43A), some specimens of Hoplias, and 
some species of Ariidae, Bagridae (Fig.43B), and Callichthyidae. 


The anterior pit line is known from a variety of Recent teleosts such as elopids, eso- 
coids, osmerids (Nelson 1972), cyprinids (Lekander 1949), characiforms (Fig.40), silu- 
roids (Figs.8B, 20B, 27B, 33B; Allis 1904, Satö 1955, Arratia 1987a), salmonids (Disler 
1960), gymnarchids (Pehrson 1945), and perciforms (Disler 1960, Jakubowski 1966b). 


Middle pitline.—A small middle pit line formed by a few elongate neuromasts 
(two, three, or four) is transversely placed on the parieto-supraoccipital bone, poster- 
ior to the anterior pit line in siluroids such as some armored siluroids (Pollard 1892), 
in Ictalurus (Herrick 1901), Silurus (Allis 1904), Diplomystes chilensis (Fig.4B), D. 
camposensis (Fig.5B), Nematogenys (Fig.7B), and Rhamdia (Fig.10A). 


A line of neuromasts in the position of the middle pit line may run in a groove. For in- 
stance, in fossil primitive teleosts (e.g., Leptolepis, Tharsis, and Leptolepides: Nybelin 
1974, Patterson 1975; Varasichthys: Arratia 1984), in the fossil catfishes Andinichthys 
and /ncaichthys (Gayet 1988, 1990, Arratia & Gayet in press) and in extant teleosts 
such as some armored siluroids (Pollard 1892), and in some species of ariids, callich- 
thyids, pimelodids and occasionally in salmonids. The middle pit line runs in a groove 
on the parietal and pterotic bones in primitive fossil teleosts (Nybelin 1974, Patterson 
1975, Arratia 1984). In most Recent teleosts, the middle pit line is superficially placed. 
The presence of the middle pit line in fossil teleosts is inferred based on the groove, 
but the middle pit line may have run superficially and not in a groove. In Recent sal- 
monids, the middle pit line extends onto the parietal and pterotic bones but a groove 
is found only on the parietal. Among teleosts, the middle pit line is known from 
osteoglossomorphs, elopomorphs, esocoids (Nelson 1972; present paper), cyprinids 
(Lekander 1949, Sato 1955, Disler 1960), characiforms (Fig.42), siluroids (Figs.10, 
17A; Herrick 1901), salmonids (present paper; in Oncorhynchus keta: Disler 1960), 
and gadids (Jakubowski 1967). 


Supratemporal accessory line.- The supratemporal accessory line is com- 
monly formed by one elongate neuromast in Diplomystes chilensis and D. camposen- 
sis (Figs.4B, SB), Nematogenys (Fig.7B), Trichomycterus areolatus (Fig.11B), Ameiu- 
rus catus (Fig.10C), and Rhamdia sapo (Fig.10A). This line occurs in the position of 
the series of superficial neuromasts which accompany the supratemporal canal in go- 
norynchiforms, cypriniforms (Fig.41; Lekander 1949, Sato 1955), and characiforms 
(Fig.42). Small fields of free neuromasts are placed in front of the supratemporal ac- 
cessory line and supratemporal commissure on the parietals, and occasionally exten- 
ding onto the pterotics in the primitive cypriniforms Opsariichthys and Zacco. Recent 
siluroids lack the supratemporal canal but some of them retain the supratemporal ac- 
cessory line of neuromasts. 


The supratemporal accessory line is known from a few teleosts such as cyprinids 
(Fig.41; Atoda 1936, Lekander 1949, Satö 1949, 1955), characiforms (Fig.42), siluroids 
(Figs.4B, 5B, 7B, 11B), gadids (Jakubowski 1967), and perciforms (Jakubowski 
1966b). Although the supratemporal accessory line present in primitive siluroids is 
commonly formed by one to three elongate superficial neuromasts lying on or in front 
of the extrascapular bone, there is no reason to doubt that this structure is homolo- 
gous with the long neuromast line present in cyprinids and characiforms. Studies on 
many teleosts are needed to interpret the evolution of this structure within teleosts. 
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Opercular lines. — Short superficial neuromast lines or fields of superficial 
neuromasts are present on the opercular region in some siluroids (e.g., Nematogenys, 
Trichomycterus areolatus). Dorsal and ventral opercular lines are known in cyprini- 
forms (Lekander 1949, Satö 1955). 


Dorsolateral line or trunk lines of neuromasts.- Superficial neuro- 
masts may be aligned in different lines: 


(1) A line dorsally placed on the flank, extending between the occiput and the origin 
of the dorsal fin dorsal trunk line; e.g., in /ctalurus (Herrick 1901), in Parasilurus 
(Sato 1955), in Nematogenys: Fig.7B, and in Trichomycterus: Fig.11A. 

(2) A subdorsal trunk line placed between the dorsal trunk line and middle trunk line; 
e.g., in Parasilurus (Fig.44; Satö 1955), in Nematogenys (Fig.7A), and in Trichomycte- 
rus areolatus (Fig.11A). 

(3) A ventral trunk line placed below the middle trunk line; e.g., in Parasilurus 
(Fig.44: Sato 1955), in Nematogenys (Fig.7A), and in Trichomycterus areolatus 
(Fig.11A); this line was named horizontal body line in Parasilurus by Sat6 (1955). 


(4) In addition, accessory trunk lines or numerous superficial neuromasts may be irre- 
gularly distributed all over the flank, e.g., in /ctalurus (Herrick 1901), in Nematogenys 
(Fig.7A), and in Trichomycterus areolatus (Fig.11A). In large individuals of Rhamdia 
sapo, superficial neuromasts, not organized in lines, are distributed on the flank. 


The trunk lines seem to be formed by a series of neuromasts very regularly placed 
along the body in Parasilurus (Fig.44). Such regularity has not been observed in Ne- 
matogenys and trichomycterines. 

Dorsal trunk lines and trunk accessories were described for cyprinids by Srivastava & 
Srivastava (1968): they also are present in characıforms, e.g., Hoplias. In the latter, 
the dorsal trunk lines are formed by fields of numerous small, superficial neuromasts. 


Lines of neuromasts are commonly present in ostariophysans, except for gymnotoids. 
The lines of neuromasts are highly variable in composition of neuromasts, throughout 
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Fig.44: Diagram of Parasilurus asotus Linnaeus in lateral view showing the distribution of the neuro- 
mast lines in an individual of 250 mm length (modified from Sato 1955). 
ano: anterior nasal opening; ant.l: anterior pit line; at.l: accessory trunk line; dt.l: dorsal trunk line: 
md.l: mandibular line (dorsal?); mp.l: middle pit line; mt.l: middle trunk line; op.l: opercular line (dor- 
sal and ventral); pno: posterior nasal opening; ro.l: rostral line (= fork replacement of supraorbital 
canal?): sdt.l: subdorsal trunk line; stt.l: supratemporal accessory line; vt.l: ventral trunk line. 
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Fig.45: Diagram of cyprinid heads showing the distribution of neuromast lines in dorsal (left) and late- 
ral (right) views of (A) Cyprinus carpio, (B) Carassius auratus, and (C) Leuciscus hakuensis (slightly 
modified from Sato 1955). Arrowheads point to nostrils. 

anb.l: antorbital line; dop.l: dorsal opercular line; inf.f: infraorbital field of neuromasts; md.f: mandi- 
bular field of neuromasts; mmd.l: median mandibular line; p.infc: pores of infraorbital canal: p. latl: 
pores of main lateral line: p.otc: pores of otic canal; p.pre-mc: pores of preoperculo-mandibular canal: 
p.sobe: pores of supraorbital canal: p.stc: pores of supratemporal canal: rinf.] caudal fork replacement 
line of infraorbital canal: rsobe.l: rostral fork replacement of supraorbital canal; sob.l: supraorbital ac- 
cessory line; sob.f: supraorbital field of neuromasts; stt.l: supratemporal accessory line; vop.l: ventral 
opercular line. 
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ontogeny, and among individuals of similar length. In addition, there are strong diffe- 
rences in presence or absence and composition of the lines among closely related 
ostariophysan genera. For instance, Satö (1955) concluded that Cyprinus carpio, 
Carassius auratus, and Leuciscus hahuekensis have well-developed canal systems, but 
there are considerable differences in the development of the neuromast lines 
(Fig.45A-C) which are faintly developed in Carassius and Leuciscus. Among catfishes 
the neuromast lines are very well developed in Parasilurus (Fig.44) and in Nema- 
togenys (Fig.7B), and less developed in diplomystids and ictalurids. 


The function of the superficial neuromasts seems to be similar to the neuromasts of 
the lateral line canals (Herrick 1901, Dijkgraaf 1962, Flock 1971), that are mechanore- 
ceptive and respond to close-range vibratory stimuli (= 200 Hz) and with disturbances 
that originate either close to the fish or from its own movements (Denton & Gray 
1988). It is widely recognized that natural stimuli to the neuromasts are: 


(1) “Local pressure gradients produced by a fish’s own swimming movements. 


(2) Mechanical disturbance of the lateral line system caused by distortion in the fish’s 
tissues arising from its movements. 


(3) Local pressure gradients produced by external sources (e.g., by neighboring ani- 
mals in mid-water, by disturbances at the surface, or by the flow of water around 
rocks in streams).” (Denton & Gray 1988:595). 


It has been proposed that fishes with a reduced head canal pattern, canal segments 
containing neuromasts are replaced by lines of superficial neuromasts (Satö 1955, 
Webb 1989a). This condition may be true for certain fishes, but at least not for the 
trichomycterids (Figs.11B, 12B). Among the catfishes studied, adult Nematogenys in- 
ermis has all patterns of neuromast lines mentioned above and its cephalic sensory sy- 
stem is complete; in addition, it has small fields of neuromasts (three to five) on the 
head between the nasal openings, on the cheek, and isolated superficial papillate neu- 
romasts all over the head. Adult Trichomycterus areolatus has lesser pit lines than Ne- 
matogenys, and it has lost the preopercular and mandibular canals. “ Trichomycterus” 
mendozensis commonly has no pit lines and its cephalic sensory canal is reduced 
(Fig.12B). Nematogenys inermis, Trichomycterus areolatus, and “T.” mendozensis 
present isolate superficial papillate neuromasts irregularly distributed on the body. 


Epidermal papillae and skin surface 


The skin surface in catfishes may be smooth (e.g., in Arius and Galeichthys) or papillose 
under the examination with a stereoscope microscope or even under the naked eye (e.g., in 
Diplomystes aff. chilensis). Numerous catfishes have a papillate surface all over the body 
or only in certain regions; the papillate or verrucose surface is due to the presence of epi- 
dermal papillae. Epidermal papillae correspond to regions of thickened squamous epithe- 
lium covered by the cuticle. Epidermal papillae may have a smooth surface (e.g., in Di- 
plomystes spec.; Fig.20A, D, E) or bear numerous micropapillae on its entire surface (e.g., 
in Trichomycterus areolatus; Figs.36B, C, 37D). However, there are differences in the size 
of the micropapillae, being comparatively large in Diplomystes (Fig.20A, B), and very 
small in Trichomycterus areolatus (Figs.36B, C, 37D) and Hatcheria. 
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Epidermal papillae may bear receptors or not. Papillae bearing one taste bud per papilla is 
the condition usually found in Nematogenys (Figs.30B, C, 32A, B), Trichomycterus areola- 
tus (Figs.36B-D, 37B), and other loricarioids (Ono 1980, Ovalle & Shinn 1977). Epidermal 
papillae bearing numerous taste buds per papilla are found in Diplomystes (Fig.20E). Pa- 
pillae bearing more than one superficial papillate neuromast are present in Diplomystes 
(Fig.23A) and in Trichomycterus areolatus (Fig.16A) and “Trichomycterus” mendozensis 
(Fig.38A, B). 

The presence of epidermal papillae on the palatal region was considered a characteristic 
feature of the primitive families Diplomystidae and Nematogenyidae, and its absence was 
reported for the Trichomycteridae, Astroblepidae, and Loricarıidae (Howes 1983). In con- 
trast, we found epidermal papillae and taste buds in the palatal region of trichomycterines, 
Astroblepus, and Loricaria. Astroblepus has a low number of epidermal papillae in compa- 
rison to loricariids and trichomycterines. The presence and distribution of epidermal papil- 
lae is variable among members of the same family. For example, all trichomycterines have 
numerous well-developed epidermal papillae in the gular and branchiostegal regions like 
those in Nematogenys and Diplomystes; however, papillae do not occur in other trichomy- 
cterids, e.g., the sarcoglanidines (de Pinna 1988). Epidermal papillae on the body of adult 
Trichomycterus areolatus, T. chiltoni, and T. roigi are scarce in difference to T. boylei (Ar- 
ratia & Menu Marque 1984) and Nematogenys. Skin completely covered with large, elon- 
gate epidermal papillae on body and adipose fin is characteristic of Diplomystes chilensis 
and D. aff. chilensis, or short, blunt papillae in D. camposensis, whereas large papillae are 
missing or are very few in Diplomystes spec. 


Epidermal papillae develop during ontogeny in the catfishes examined (e.g., Diplomystes 
camposensis, Nematogenys inermis, Trichomycterus areolatus, “Trichomycterus” mendo- 
zensis, and Hatcheria macraei). Among the catfishes examined, males of “7.” mendozensis 
have more papillae than females. Whether this is a sexually dimorphic condition is difficult 
to decide because it is difficult to quantify how many more papillae are in males than in fe- 
males. 


The growth of conical dermal papillae inside the epidermal papillae that reach the skin 
surface and can emerge over the surface (Fig.26A, B), was only observed in large individu- 
als of Nematogenys and it is not a sexual dimorphic character since the condition is present 
in adult males and females. 


The epidermal cells covering the skin surface in the catfishes studied (e.g., diplomystids 
and loricarioids) are intrincately patterned with microridges (Figs.16B, 20B, C, 24B, 26A, 
B). Similarly complex patterns are known from the loricariids Ancistrus, Farlowella, and 
Otocinclus (Ono 1980: figs.21, 31, 35). The ictalurid Ameiurus nebulosus has the epidermal 
surface densely covered by villus-like microridges (Reutter 1978: fig.1b, c). “The fish skin 
is subjected to at least two types of stresses, because of its watery environment: 1) osmotic 
pressure gradients between the cells and the water and (2) physical forces not only from 
the water itself but from other environmental hazards, for example rocks. In addition, di- 
sease organisms such as fungi, bacteria, and water-worm parasites have easy acces to the 
skin” (Hawkes 1974:147). The specialized microridges on the epidermal surface have been 
considered adaptation to these stresses (Yamada 1968, Hawkes 1974) in fishes. According 
to Hawkes (1974) and Reutter (1978), the microridges present in the gill epithelium and 
surface epidermis possible serve to enlarge the respiratory surface (gill and cutaneous re- 
spiration, respectively). The microridges also aid in holding mucous secretions to the skin 
surface and in initiating wound closure by contraction of their basal microfilaments (Berei- 
ter-Hahn 1971). 
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The complex, dense pattern of microridges found in the catfishes studied, which live 
mainly in the hazardous environment provided by the torrential Andean rivers, is suppo- 
sed to give some mechanical defense; probably they aid in holding mucus secretion to the 
skin surface as shown for other fishes by van Oosten (1957), Hawkes (1974), and Reutter 
(1978). 


Cells bearing protrusion 


Cells with domed protrusion (Figs.20C, 27A) were observed on the skin surface of the dor- 
sal part of the head in Diplomystes spec. and D. camposensis but not in Diplomystes aff. 
chilensis. Similar cells were also observed in the dorsal region of the head in Nematogenys, 
Trichomycterus areolatus (Fig.14C) and Hatcheria, and just behind the head in Galeichthys 
peru ianus. Brush-like protrusions (Fig.38B) are found in “ Trichomycterus” mendozensis. 
Cells bearing protrusion have been reported in teleosts other than siluroids, e.g., Agonus 
(Whitear & Mittal 1986: pl. IVd-g). “It is supposed that the central protrusion marks espe- 
cially active secretion of cuticular material” (Whitear & Mittal 1986: 558). 


Unicellular unculi 


Unicellular unculi, or unicellular horny projections, or unculi arising from single cells are 
known from numerous ostariophysans such as gonorynchiforms, cypriniforms, characı- 
forms, and catfishes (see Roberts 1982, for a survey of the literature). Among the catfishes 
they are known in members of the families Akysidae, Amphiliidae, Aspredinidae, Lorica- 
riidae, Mochokidae, Sisoridae (Roberts 1982), and they are also present in Nematogenyi- 
dae and some Trichomycteridae (see above). They have different shapes and different po- 
sitions among ostariophysans. For example, they are found on the upper lip in the go- 
norynchiforms Chanos, Kneria, and Phractolaemus (Thys van Audenaerde 1961, Roberts 
1982), on the jaws in some cyprinids such as Barilius and Garra (Rauther 1928, Minzen- 
may 1933) and on the cuticular spines in the mouth of Garra (Leydig 1895), near the cor- 
ner of the mouth in the catfish Synodontis (Wiley & Collette 1970), on the labial papillae 
of the loricarioid catfish Hypostomus (= Plecostomus; Rauther 1911), on oral papillae of 
lorıcariids (Ono 1980), on the ventral surface of the outer pectoral fin-ray of amphiliid and 
sisorid catfishes (Hora 1922, Bell-Cross & Jubb 1973), and on the thoracic adhesive organ 
of some sisorids (Hora 1922, Saxena 1961). 


According to Ferri (1982, based on Pimelodus maculatus) the unculiferous cells as well as 
the keratinized cells of amphibians and reptiles (Matoltsy & Huszar 1972) originate from 
cells where keratohyalin granules are absent. However, keratinized cells of fishes (Mittal 
& Whitear 1979) and of tetrapods (Matoltsy & Huszar 1972) are enveloped by a modified 
plasma membrane which thickens from the inside of the cell by deposition of an amor- 
phous material. Unculiferous cells do not have the thickened envelope. 


Unicellular unculi are present in most ostariophysans, but they are unknown in gymno- 
toids and non-ostariophysan teleosts. Among siluroids, unicellular unculi have not been 
found in catfishes such as Diplomystes and ictalurids. Among the loricarioids, they are pre- 
sent in Nematogenys and certain trichomycterines (e.g., Hatcheria macraei) as elongate 
projections (Fig.33D) positioned just behind the skin covering the cleithrum. In other lori- 


84 


carioids, unicellular unculi or brush-like projections termed epidermal brushes by Ono 
(1980) are present near the mouth (Ono 1980, Roberts 1982). Unculiferous plaques are 
present in Pimelodus (Fig.39A); the entire surface is covered by unculiferous plaques or 
tubercles in sisorids (e.g., Bagarius bagarius) and akysid catfishes (Roberts 1982). 


Although the function of the unicellular unculi is unclear, they have been hypothetized as 
having a protective function against microorganisms and parasites (Mittal & Bannerjee 
1974, Roberts 1982). The unicellular unculi present in Nematogenys and certain trichomy- 
cterines, just posterior to the pectoral girdle may also have similar function, protecting the 
branchial cavity of microorganisms and parasites. Ono (1980:139) suggested that the 
brush-like unculi found on the oral papillae in certain loricarids serve as protective devi- 
ces for the taste buds and as abrasive surfaces for substrate scraping during feeding. Hora 
(1922) suggested that unculi on the ventral surface of paired fins and thoracic organs of si- 
sorids facilitate clinging or adherence on the surface of rocks and stones. According to 
Roberts (1982:55) unculi seem to have been especially important in the diversification of 
cyprinoid feeding habits and in the adaptation of bottom-dwelling cyprinoids and siluroids 
to swift-water habitats. 


The unicellular unculi are different from the structures named multicellular horny tuber- 
cles by Roberts (1982) or breeding tubercles by Wiley & Collette (1970, Collette 1977); 
breeding tubercles are known from many teleosts. 


Goblet cells 


Goblet cells (Figs.17A, B, 28B, 35A, B) are present in the epidermis of all catfishes exami- 
ned, but their number and distribution vary along the body and between species. They are 
comparatively fewer in Diplomystes than in Nematogenys and trichomycterids. Few goblet 
cells are on the maxillary barbels of Diplomystes, whereas they are numerous in Nemato- 
genys, trichomycterids have fewer goblet cells in the barbels than Nematogenys. Ictalurus 
punctatus has goblet cells “in all regions of the body but are especially abundant in the oral 
cavity” (Grizzle & Rogers 1979:40). Ameiurus nebulosus has a few goblet cells on the bar- 
bels (Reutter 1978:55). A similar condition seems to be present in the epidermis of the ma- 
xillary barbel of /ctalurus punctatus as illustrated by Grizzle & Rogers (1979: figs.126, 127). 
Van Oosten (1957) showed that mucus is one of the most important protective substances 
associated with fish skin. The number of goblet cells is often inversely related to the pre- 
sence or absence of scales in fishes (Oosten 1957). Most catfishes with naked skin have nu- 
merous goblet cells, however Bagarius bagarius has few goblet cells (Mittal & Munshi 
1970), a fact that could be associated with the thick and shark-like skin in Bagarius, which 
is completely covered by unculiferous plaques. 

According to the present evidence, it is risky to decide whether a pore corresponds to a 
goblet cell or to a sunk pit-organ by only using SEM microscopy. The histological cross 
sections show that goblet cells and some deeply sunk ampullary organs may have apertu- 
res of similar diameter; therefore they can be confused. 


Club cells or alarm substance cells 


Fright reaction is displayed by gonorynchiforms and most other ostariophysans (Pfeiffer 
1960, 1967, 1977). Frisch (1938, 1941a) first described the fright reaction in a cyprinid fish 
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and proposed that it was due to an alarm substance produced by injured skin. The alarm 
substance was associated with specialized club cells present in the epidermis of all fish spe- 
cies which revealed the fright reaction (Pfeiffer 1960); the association between club cell 
and alarm substance was further confirmed by Pfeiffer (1963a), and others. 


Table 5: Presence (+) or absence (-) of club cells and of fright reaction in certain siluroids listed al- 
phabetically. ?: unknown condition. 


Family , Club cell Fright Source 
Species reaction 
Ariidae 
Ariidae spp. + 4 Pfeiffer 1970 
Tachysurus spec. + ? Pfeiffer 1970 
Asprenidae 
Bunocephalus bicolor - - Pfeiffer 1963b 
Bagridae 
Auchenoglanis occidentalis + x Pfeiffer 1970 
Bagrus bayard + 2 Hussaini & Lufty 1958 
Chrysichthys auratus + ? Hussaini & Lufty 1958 
Rita rita + + Mittal & Munshi 1969 
Clariidae 
Clarias spp. + ? Hussaini & Lufty 1958, 
Bfeitter 1965b6..1967, 
Thins & LeGrain 1973 
Diplomystidae 
Diplomystes spec. + + present paper 
Diplomystes camposensis + + present paper 
Doradidae 
Doras spinosissimus + 2 Pfeiffer 1963b 
Ictaluridae 
Ameiurus nebulosus + + Pfeiffer 1960 
Ictalurus punctatus + ? Grizzle & Rogers 1979 
Loricarioidei 
Callichthys spec. + ? Batti 1938 
Corydoras paleatus + + Pfeiffer 1960 
Loricaria filamentosa — Pfeiffer 1963b, 1967 
Nematogenys inermis + 4 present paper 
Otocinclus affinis - - Pfeiffer 1963b, 1967 
Parastegophilus maculatus + y Pfeiffer 1970 
Plecostomus spec. - - Batti 1938, 
4 Pfeiffer 1963b, 1967 
Pseudostegophilus spec. + 2 Pfeiffer 1970 
Trichomycterus areolatus + + present paper 
“Pimelodidae” 
Microglanis parahybae + + Pfeiffer 1963b 
Pimelodella gracilis + + Pfeiffer 1963b 
Pimelodus spec. + ? Madeiros et al. 1970 
Plotosidae 
Copidoglanis spp. + u Pfeiffer 1970 
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There are a few histochemical and structural studies of alarm substance cells (e.g., Ma- 
deiros et al. 1970, Henrikson & Matoltsy 1968, Mittal & Munshi 1969, 1970, Pfeiffer et al. 
1971, Bianchi 1975, Yoakim & Grizzle 1982, Whitear & Mittal 1983). The cytoplasma of 
the club cells of the channel catfish and other ostariophysans is filled with a fine, homoge- 
neously dispersed fibrilar material (Pfeiffer et al. 1971, Yoakim & Grizzle 1982). 


Cells with alarm substance and fright reaction are known from seven catfish species and 
the presence of club cells from about fifteen catfish families (Pfeiffer 1977: Tab.1; Tab.5 
herein). The present paper reveals the presence of a high quantity of alarm substance cells 
(Figs.17A, B, 18A, 19A, D, 25B) all over the epidermis in diplomystids. However, the 
number of cells varies along the body in catfishes. For instance, many club cells (Figs.17A, 
34A, B) are present in the maxillary barbel of Diplomystes and Trichomycterus areolatus, a 
few club cells are in Nematogenys (Fig.29A, C), but Ameiurus and Ictalurus lack club cells 
in the epidermis of the barbels (Reutter 1978, Grizzle & Rogers 1979). 


Frisch (1938, 1941a, b) suggested that the fright reaction is characteristic of fishes exhibit- 
ing schooling behavior and is considered an important insurance against predation (Pfeif- 
fer 1977). The catfish species examined do not exhibit schooling behavior, but they live in 
small groups among and below the stones (e.g., Trichomycterus areolatus, Hatcheria 
macraei, Arratia & Menu Marque 1981, Arratia 1983b), or stones and gravel (e.g., 
“Trichomycterus” mendozensis), or between the gravel (e.g., Bullockia; Arratia et al. 
1978), or among the stones or cavities on the ground or “walls” of deep rivers (e.g., Nema- 
togenys; Arratia 1983b). The alarm substance in these fishes communicates the presence of 
danger to individuals of the same species that live more or less close to each other. 


Recently, Whitear & Mittal (1983) suggested that the primary function of the club cells is 
protective and that the recognition of specific pheromones in ostariophysans is a secon- 
dary phenomenon. Oxner (1905) considered that the appearance of club cells in damaged 
epidermis might indicate a supportive function. Observations in goldfishes suggested that 
the club cells become confluent when the outer epidermis is severely damaged forming a 
protective layer over the deeper part of the epidermis (Whitear & Mittal 1983). Diplomy- 
stes, Nematogenys, and Trichomycterus areolatus have permanently many layers of club 
cells in the epidermis of the body, suggesting supportive and protective functions of the 
club cells. 


As observed in a series of experiments (observ. by G. Arratia, A. Chang & H. Diaz), 
Trichomycterus areolatus marks its territory and defends it when other individuals of its 
species are introduced in the aquarium, but it does not reacts similarly when fishes of other 
catfish species (e.g., Nematogenys inermis), or non-catfish species (e.g., Basilichthys austra- 
lis, Cheirodon pisciculus, Percilia gillissi, Percichthys melanops) are introduced in the 
aquarium (similar results were described for ictalurids by Todd et al. 1967, Todd 1971). 
During the series of experiments, individuals of 7. areolatus were left in separate aquaria 
for a few days; each individual usually was hidden below stones, imitating its natural 
environment in the “dead zone” of the river. Then, another individual of the same species 
was introduced in the aquarium. The aggressive reaction against the intruder was almost 
instantaneous. The fish moved out of its territory, approached the intruder and adopted an 
aggressive position with the pectoral fins, and opercular region expanded laterally. Usually 
the fish used its opercular and interopercular teeth to attack the intruder. We think 
that the reaction showed by individuals of 7. areolatus, recognizing other congeners, is 
explained by the presence of specific pheromones. If this is true, then the pheromones are 
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not only produced by injured skin, but also by normal skin. We do not know whether this 
function recognizing co-specific individuals is associated with the club cells or not. 


Taste buds 


Taste cells are primarily contained in pear-shaped taste buds, though cells purported to be 
isolated taste buds have been suggested by Reutter (1974) and Lane & Fox (1982). Some 
fishes are characterized by having numerous external taste buds. In addition, some fishes 
have chemoreceptors which may be solitary receptors resembling gustatory cells (Fox et 
al. 1980). 


Taste buds occur on the lips, chin, surface of head, and on the entire body, especially on 
the barbels and fins in some siluroids. They also are present in the mouth, palatal, and gill 
regions. The distribution and quantity of taste buds are variable with age and also vary bet- 
ween adult siluroid species. Ictalurids such as /ctalurus natalis, I. punctatus, and Ameiurus 
melas have many taste buds all over the body (Bardach & Atema 1971, Grizzle & Rogers 
1979, Reutter 1978): a large quantity of taste buds are reported from Ameiurus nebulosus, 
e.g., 175,000 taste buds in the mouth-gill region (Atema 1971) in an individual of 22 cm 
length. Taste buds are present all over the body in loricariids; all fins “are all covered with 
dermal spines which are found in association with the taste buds” (Ono 1980:144). In con- 
trast, many taste buds are found on the barbels, and in the oral, gular, and branchiostegal 
regions of diplomystids (Arratia 1987a, present paper), Nematogenys, and Trichomycterus 
areolatus. Taste buds are scarce on body and fins in these forms. 


Maxillary barbels covered by taste buds are found in the trichomycterids Trichomycterus 
areolatus (Fig.36A, B). “Trichomycterus” mendozensis, and Hatcheria macraei, as well as 
in Corydoras (Ovalle & Shinn 1977: fig.3) and ictalurids (Reutter 1978, 1982, Grizzle & 
Rogers 1979); thus the entire barbel is a taste organ. In other siluroids, such as dıplomyst- 
ids and nematogenyids, many taste buds (Figs.23A, 26C) are concentrated at the base of 
the maxillary barbel and in the upper lip. Numerous taste buds (alone or associated with 
brush-like unculi) are present in the oral papillae of the fleshy lips in loricariids (Ono 
1980). 


The distal tip of the maxillary barbel in diplomystids and nematogenyids has few taste 
buds or none; however, the barbel is used to touch the bottom and other individuals, so it 
is possible that its tip has mechanoreceptive or chemoreceptive abilities although no speci- 
fic receptor for these functions has been identified. Herrick (1903b) and Olmsted (1920) 
showed experimentally that an ictalurid bullhead becomes aware of food only after tou- 
ching it with its barbels: similar results were obtained by Parker (1922) and Satö (1937) in 
other teleosts with barbels (e.g., cyprinids). Blinded bullheads made reaching movements 
with the maxillary barbels when they were close to a taste substance according to Bardach 
et al. (1967). The barbels in bullheads are more sensitive to mechanical than to chemical 
stimulation according to Hoagland (1933), Tateda (1961), and Bardach et al. (1967). 


One taste bud (TBI or TBIIl) on each epidermal papilla is commonly found on barbels, 
lips, and body of Nematogenys (Figs.30B, C, 31A-C) and other loricarioids (Ovalle & 
Shinn 1977, Ono 1980). The papilla bearing the taste bud is a large conical evagination arı- 
sing over the skin surface in these fishes. Nematogenys has mainly taste buds of type II. 
whereas the trichomycterines and Corydoras have taste buds of type I (present paper, 
Ovalle & Shinn 1977: fig.6). 
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Earlier SEM studies reported that fish taste buds fall into three categories (TBI-IIIs) ba- 
sed on their external surface (Reutter at al. 1974). In the present study, we found large ta- 
ste buds located at the surface of the skin in the maxillary barbel of Diplomystes (Figs.20D. 
23D, E) and Nematogenys (Fig.30C, D). These taste buds do not correspond to any of the 
types described by Reutter et al. (1974). Diplomystes aff. chilensis presents in addition to 
the unclassified taste buds, TBIIs in the middle and distal regions of the barbel. Trichomy- 
cterus areolatus and “Trichomycterus” mendozensis has mainly unclassified taste buds: 
Ovalle and Shinn (1977) described TBI in the barbel of Corydoras. Only one small TBIII 
was found in the adipose fin of Diplomystes spec.; no similar structure was observed in Di- 
plomystes aff. chilensis. Whether differences in size and shape of the taste buds are associa- 
ted with functional differences is beyond the scope of the present study. 


Solitary cells 


Solitary chemosensory cells (Fig.39B) were only observed in Galeichthys peru ianus wit- 
hin the studied siluroids. “Solitary chemosensory cells are not all alike, either morphologi- 
cally or in their responses” (Whitear & Kotrschal 1988:365). Because skin structures of 
most catfishes remains undescribed, the taxonomic and evolutionary meaning of the soli- 
tary cells in certain siluroids cannot be interpreted yet. 


Ampullary organs 


The ampullary organs show great morphological diversity (see Szabo 1974). According to 
Zakon (1988) electroreceptors may be naturally classified as either ampullary or tuberous 
on morphological and physiological grounds. Among teleosts, a few of them are electrore- 
ceptive; for instance, the Siluroidei and Gymnotoidei possess ampullary receptors, but 
specialized tuberous receptors and weakly electric organs are found only in the gymno- 
toids (Zakon 1988: fig.32.5). Among gymnotoids, two different tuberous organs are identi- 
fied: 1) The pulse-type found in Hypopomus, Gymnotus, and Rhamphichthyes. 2) The 
wave-type found in Sternopygus and Eigenmannia (see Zakon 1988, for references). 


The structure of the ampullary organs has been investigated in a variety of catfishes such 
as Clarias, Heteropneustes, Rita, Mystus (Lahiri & Kapoor 1957, Srivastava & Seal 1980), 
Ictalurus (Herrick 1901, Müllinger 1964), Kryptopterus (Wachtel & Szamier 1969), Parasi- 
lurus (Satö & Katagiri 1969), Plotosus (Friedrich-Freksa 1930, Szabo 1972), Silurus (Jaku- 
bowski 1987), and Sorubin (Gelinek 1978). 


The ampullary organs in teleosts are diminutive, being not more than 100 microns long 
and barely penetrating the epidermis, and with a few cells. They have 20 receptor cells 
in the catfish Kryptopterus (Zakon 1988). The canal is filled with a jelly that, in the marine 
catfish Plotosus, contains high levels of ion potasium in the ampullary lumen (Okitsu et al. 
1978). In contrast to most teleosts, the ampullae in Plotosus have long canals and a large 
number of receptor cells (Obara 1976). The freshwater catfishes examined show differen- 
ces in the structure of the ampullary organs, with short canals in diplomystids and nema- 
togenyids and long canals in Trichomycterus areolatus. The distribution of the electro- 
receptors on the body is only known from a few catfishes, e.g., Kryptopterus. 
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Ampullary organs were first described for Ameiurus (= Ictalurus) melas by Herrick (1901). 
They vary in quantity and distribution within siluroids. For instance, they are found on the 
whole external surface of the body of /ctalurus punctatus but are most abundant on the 
head (Grizzle & Rogers 1979). The presence of ampullary organs varies among diplomyst- 
ids. In Diplomystes spec. they are abundant on the head, mainly around the oral surface 
and base of the maxillary barbel, but also close to the main lateral line and adipose fin; in 
contrast, there are many on the papillae of the adipose fin in Diplomystes aft. chilensis. 
The distribution and size of ampullary organs (Fig.21A-D) on the adipose fin in Diplomy- 
stes spec. (a few and large) and Diplomystes aff. chilensis (numerous and small) seem to be 
characteristic of these species. A few ampullary organs (Figs.34B, 35A, B) are in 
Trichomycterus ‘areolatus and many in “Trichomycterus” mendozensis (Fig.38A): they 
seem to be absent in Corydoras (M. Whitear, pers. comm.). It is unclear whether the “mul- 
tiampullary” organs which open outside through a common canal are present in diplomy- 
stids or not. “Multiampullary” organs have been described in Si/urus glanis by Jakubowski 
(1987: fig.1) and “paired” organs in Parasilurus (Sato & Katagiri 1959) and in Clarias (Sri- 
vastava & Seal 1980). 


“Canal length of ampullary organs varies significant between fresh and marine forms and 
can be explained as an adaptation for increasing sensitivity (Bennet 1971, Szabo et al. 
1972, Kalmijn 1974).” (Zakon 1988:820). Teleosts, contrary to elasmobranchs, are suppo- 
sed to have shorter canals, and most freshwater teleosts are supposed to have high skin re- 
sistance and a low internal resistance to aid in osmoregulation; therefore they are conside- 
red as isopotential and the ampullae can be referenced to the same potential by protruding 
through the epidermis (Kalmijn 1974). The diplomystids and loricarioids examined here 
are freshwater, however they show differences in the length of the canals, e.g., short in di- 
plomystids and nematogenyids, long in Trichomycterus areolatus. 


The ampullary organs possess electroreceptors (Dijkgraaf 1962, Bennett 1971, Zakon 
1988). Ampullary receptors are specialized to detect low frequency to DC electric fields 
primarily of biological origin as the biopotentials produced by preys, and are used for loca- 
ting prey and for orientation (Kalmijn 1974, Himstedt et al. 1982, Zakon 1988). As shown 
above, catfishes vary in the presence, quantity, and distribution of ampullary organs. It is 
interesting that closely related fishes differ in the quantity of ampullary organs, therefore 
the capacity for electroreception within closely related catfishes differs (e.g., Diplomystes 
spec. and Diplomystes aff. chilensis, Nematogenys inermis and Trichomycterus areolatus). 


FINAL COMMENTS AND CONCLUSIONS 


Systematic Considerations 


Lateral line system 


1) The sensory canals, tubules, and pores show great diversification among siluroids. The 
sensory canals may be simple (the generalized condition) or they may ramify through 
ontogeny (e.g., pimelodines, Arius, Plotosus); the latter corresponds to a derived con- 
dition among catfishes. This character favors a close relationship between certain 
“pimelodids” and ariids than to other catfishes (Fig.1). 
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Complete cephalic sensory canals and a complete main lateral line correspond to the 
generalized conditions in siluroids and are interpreted as plesiomorphic character sta- 
tes. Loss of sections of canals (e.g., portion of supraorbital canal between nasal and 
frontal bones or of complete canals) and appearance of new sensory branches are in- 
terpreted as derived conditions in siluroids. For instance: 


The lack of the supratemporal canal is a siluroid synapomorphy by comparison with 
other ostariophysans; the appearance of a new branch, the pterotic branch of the 
postotic canal is another siluroid synapomorphy (Fink & Fink 1981, Arratia 1992, 
Arratia & Gayet in press). The loss of the parietal branch of the supraorbital canal 
and the loss of the pterotic branch of the postotic canal are hypothetized as synapo- 
morphies of loricarioids. 


A supraorbital canal running in the frontal bone is the common condition in siluroids: 
however, the canal is missing in some trichomycterids such as “ Trichomycterus” men- 
dozensis, Glanapteryx and Listrura. 


A complete infraorbital canal represents the plesiomorphic condition in siluroids; the 
presence of a fragmented infraorbital canal or its complete absence correspond to de- 
rived character states. Numerous tubules branching from the main infraorbital canal 
is interpreted as the primitive condition in siluroids including Nematogenys; in con- 
trast, the reduction of the canal to its anterior and posterior sections is a derived con- 
dition characterizing most trichomycterids with the exception of copiodontines. 


The antorbital branch of the infraorbital canal is present in catfishes such as diplomy- 
stids, nematogenyids, and in copiodontines among trichomycterids (our interpre- 
tation of de Pinna 1992: fig.17). The antorbital branch is missing in other trichomycte- 
rids (the condition is unknown in Trichogenes). 


The absence of the mandibular canal and the absence of most of the preopercular ca- 
nal is a synapomorphy of trichomycterids (modified from Baskin 1970). The short 
dorsal portion of the preopercular canal of trichomycterids has different lengths 
among groups and is absent in some species (e.g., Trichomycterus areolatus). A detai- 
led investigation of this canal and its pores could be useful to clarify the limits of the 
genus Trichomycterus. The same situation is with the infraorbital and supraorbital 
canals, which are reduced or completely lost in different trichomycterids, however, a 
detailed investigation of the sensory canals within Trichomycterus has never been 
done. [Arratia (manuscript in prep.) is studying the Trichomycterus species of sou- 
thern South America, including the lateralis system. | 


A complete lateral line extending near to or lateral to the hypural plate, partially enc- 
losed in ossicles and giving off numerous short tubules which open through the skin 
by pores, represents the plesiomorphic condition in siluroids. Among loricarioids, a la- 
teral line reaching close to the dorsal fin, partially enclosed by ossicles, and with about 
10 pores is present in Nematogenys. According to de Pinna (1992) copiodontines have 
a complete lateral line, without ossicles; tubules and pores were not mentioned. Most 
trichomycterines and other advanced trichomycterids share an atrophied lateral line 
partially enclosed by ossicles and with a few tubules and pores. The condition is un- 
known in Trichogenes. According to the available information it seems more parsimo- 
nious to interpret the condition of the lateral line in copiodontines as a specialization 
of this subfamily. The athrophy of the lateral line may be a synapomorphy of the 
Trichomycteridae without Copiodontinae, or of trichomycterids without Copiodon- 
tinae and Trichogenes. 
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Seven or eight pores of the supraorbital canal are present in diplomystids (Figs.4B, 
5B), similar to the condition found in primitive characiforms (Fig.3C). In many other 
catfish groups the supraorbital canal has six pores (Lundberg 1982, present paper). 
Five pores are normally present in ictalurids (Lundberg 1982). The condition varies 
among “pimelodids”, e.g., six pores in Rhamdia, four in Heptapterus, and many pores 
in Parapimelodus. Although some catfishes may have the same number of pores (e.g., 
five) not always the same pores are present. For instance, most catfishes have pores 1, 
2. 3. 6 and 8 in the supraorbital canal (by comparison with diplomystids); however, 
Noturus has the second pore of the supraorbital canal fused with the first pore of the 
infraorbital canal (Taylor 1969, Lundberg 1982). In contrast, pore 2 of the supra- 
orbital canal in Heptapterus is fused with the second pore of the infraorbital canal. 
Commonly, the right and left supraorbital canals are separated from each other in 
siluroids. However, some catfishes present both canals joined at the midline (e.g., 
Clarias; some loricarioids, e.g., Trichomycterus metae). 


The presence of two (e.g., Trichomycterus nigricans, T. areolatus, T. ri ulatus) or only 
one median (e.g., Trichomycterus metae) pore associated to branches 6 of the supraor- 
bital canal should be carefully investigated among members of Trichomycterus to cla- 
rify the limits of the genus. Number and position of pores vary among catfishes and 
need to be carefully studied to understand their phylogenetic meaning within siluroids 
and their value as taxonomic tools. The same is true for pores of other canals. 


In general, the main sensory canal and its secondary branches and pores seem to be 
potentially significant in taxonomic and phylogenetic studies in siluroids. 


Superficial neuromasts 


1) 


2) 


3) 


4) 


5) 


Superficial neuromasts, isolated, in lines, or fields, are variably present in siluroids. Li- 
nes formed by a few (one to three commonly), large neuromasts are characteristic of 
siluroids (also noted by Lekander 1949) among ostariophysans (compare Figs.4B, 5B, 
7B, 10OA-D, 41, 42). 


Numerous small superficial neuromasts grouped in lines or as fields are present in go- 
norynchiforms, cypriniforms, and characiforms. Primitive catfishes (e.g., diplomyst- 
ids) have a few, large neuromasts, therefore the pit lines are formed by one or three 
neuromasts, commonly. Pit lines formed by a few large neuromasts is another synapo- 
morphy of siluroids. 


The presence of the fork replacement of the supraorbital canal, fork and caudal repla- 
cements of the infraorbital canal, anterior and middle pit lines, and supratemporal ac- 
cessory line is considered here the plesiomorphic condition in siluroids by comparison 
with other ostariophysans and more primitive teleosts. The absence of some or of all 
pit lines in some adults of Diplomystidae may be considered as autapomorphic for 
some species. 


Pit lines such as fork replacement of the supraorbital canal, rostral replacement of the 
infraorbital canal, supraorbital accessories, anterior, middle, supratemporal accesso- 
ries, antorbital and infraorbital, and field of neuromasts in catfishes and other ostario- 
physans follow the pathway of the sensory canals (Figs.4B, 5B, 7B, 11B, 13). They are 
interpreted here as homologues to those present in other teleosts. 


In most Recent ostariophysans the neuromast lines do not lie in a groove on the un- 
derlying bone; however, in some fossil and Recent ostariophysans some pit lines are 


incised in bone (Fig.43A, B; Patterson 1984, Gayet 1988, Arratia & Gayet in press). 
Since the presence of pit lines incised in bone is a feature that appears in distant linea- 
ges, it should be interpreted as new appearances characteristic of each taxon, e.g., 
+ Chanoides, Carassius, t Andinichthys, Bagre, etc. 


6) The presence of all pit lines and richness in field of neuromasts and isolated neuro- 
masts all over the body may be a specialization of Nematogenyidae to compensate 
that the fish is blind or almost (the skin covering the eye has melanophores). The pre- 
sence of all pit lines and numerous fields of neuromasts may also be interpreted as 
primitive among loricarioids following the proposed phylogenies by Howes (1983), 
Schaefer (1987), and de Pinna (1992); therefore the absence of some pit lines, or of all 
pit lines, would correspond to derived character states among loricarioids. 


7) The absence of pit lines in gymnotoids and its complete absence or reduction in 
certain diplomystids (e.g., in Diplomystes) may be another character shared by both 
groups. Still, the absence of pit lines in gymnotoids is a synapomorphy of this group 
among ostariophysans. The development of the pit lines in different catfish groups 
should be studied in detail because this could be another potential character useful to 
characterize clades. 


Skin 

1) A scaleless skin is a characteristic of siluroids (Fink & Fink 1981); still some of them 
develop an armored skin of bony plates or unculiferous plaques; these structures re- 
present different derived character states within siluroids. 
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The soft or papillate skin is also a useful feature characterizing some catfish clades. 
The skin of large Nematogenys, with large papillae each bearing a conical dermal pa- 
pilla emerging over the surface (Fig.28A, B) seems to be an autapomorphy of Nema- 
togenyidae. The external aspect of the skin, perforated by numerous pores of ampul- 
lary organs (Fig.38A) seems to be characteristic of “ Trichomycterus” mendozensis. 


99) 
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The general micromorphology of the epidermis and dermis has the same pattern in 
most catfishes studied here and in others known from the literature. Commonly, well 
developed outer, middle, and basal layers of cells are distinguished in the epidermis; 
in contrast, Nematogenys seems to miss the middle layer of epidermal cells (Figs.28B, 
29A-E). In addition, Nematogenys is unusual also in that the dermis does not intrude 
the epidermis (Fig.29A-C) as it does in other catfishes examined, therefore the taste 
buds and other receptors are not placed in well-developed evaginations of the dermis. 
Melanophores, a protective cellular element of the skin, are unevenly distributed in 
the epidermis, dermis, and hypodermis in the diplomystids and trichomycterids stu- 
died, but they are restricted to the dermis and subjacent layers (Figs.28B, 29A-C) in 
Nematogenys. Although other elements of the epidermis as the goblet cells are varia- 
bly present along the body in different catfishes, at present there is not enough infor- 
mation to understand the differences in distribution of these cells among catfish 
groups. 

4) Unicellular unculi are present in the skin of most ostariophysan groups; still they are 
unknown in gymnotoids and non-ostariophysan teleosts. Among ostariophysans the 
information is still not available in primitive cypriniforms (e.g.. Opsariichthys and 
Zacco) and primitive characiforms (e.g., Xenocharax). Among siluroids, unicellular 
unculi have not been found in catfishes such as diplomystids and ictalurids. Since uni- 


6) 


7) 


8) 
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cellular unculi have not been searched in most catfish families, their phylogenetic 
interpretation cannot be addressed properly. Still, the presence of unicellular unculi 
can be interpreted as an ostariophysan character because they have not been found in 
non-ostariophysan fishes. The apparent absence of unicellular unculi in gymnotoids 
and diplomystids can be interpreted as a synapomorphy shared by these groups and 
its presence in certain more advanced cattfishes with specialized unculi or unculiferous 
plaques, as characters of these subgroups. Among the loricarioids, they are present at 
least in Nematogenys and some trichomycterines (e.g., Hatcheria macraei) as elongate 
projections (Fig.33D) positioned just behind the skin covering the cleithrum. In other 
loricarioids, unicellular unculi or brush-like projections termed epidermal brushes by 
Ono (1980) are present near the mouth (Ono 1980, Roberts 1982). 


The presence of alarm substance cells is a synapomorphy of ostariophysans (Fink & 
Fink 1981): they are present in most ostariophysans with the exception of gymnotoids 
(Pfeiffer 1963b). Among gonorynchiforms, Kneria and Phractolaemus present both 
the club cells and the fright reaction (Pfeiffer 1967), but the information about the 
fright reaction is not available yet for other gonorynchiforms. Most cypriniforms, cha- 
raciforms, and catfishes present both the club cells and the fright reaction. Therefore, 
it could be more appropriate to consider both the presence of alarm substance cell 
and the fright reaction an ostariophysan synapomorphy, than presence of club cells 
alone, because the presence of club cells and alarm substance is not always associated 
with fright reaction. For instance, the characiforms Anoptichthys antrobius and A. jor- 
dani and serrasalmids have club cells but no fright reaction can be detected (Schutz 
1956, Thinés & LeGrain 1973, Pfeiffer 1963b, 1967). Considering the distribution of 
the club cells and the fright reaction among ostariophysans, the loss of both features 
are considered synapomorphies of Gymnotoidei. 


The presence of alarm substance cells in diplomystids as well as in other catfishes con- 
firms it as a primitive condition for catfishes. However, they are missing in some cat- 
fishes, e.g., Bunocephalus does not have club cells and fright reaction (Pfeiffer 1963b; 
Tab.5). Among the loricarioids, the presence of alarm substance cells and fright reac- 
tion in Nematogenys and trichomycterines represents the primitive character state 
and their losses in loricariids such as Loricaria, Otocinclus, and Hypostomus (Pfeiffer 
1963b, 1967: Tab.3) derived character states. 


The structure of the cytoplasma of the club cells of the channel catfish and other osta- 
riophysans seems to be unique among teleosts. It is filled with a fine, homogeneously 
dispersed fibrilar material (Pfeiffer et al. 1971, Yoakim & Grizzle 1982), a feature that 
seems to be a synapomorphy of ostariophysans (Yoakim & Grizzle 1982). The club 
cell cytoplasma of other fishes does not reveal such fibrilar organization (Henrikson 
& Matoltsy 1968, Downing & Novales 1971, Whitear 1986). 


The phylogenetic meaning in the pit-organs and taste buds of different catfishes is un- 
clear. Their presence cannot be explained as result of adaptations to the environment 
since fishes living in similar environments differ in presence of pit-organs and taste 
buds (see above). Still those features can be used phylogenetically. 


It can be hypothetized that the absence of pit lines on the head of “ Trichomycterus” 
mendozensis represents the advance condition by comparison to primitive loricarioids 
(e.g., Nematogenys). 

Some pit lines (e.g., supraorbital accessory line, ventral infraorbital line, and opercu- 
lar lines) which are present in gonorynchiforms, cypriniforms, and characiforms are 
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absent in diplomystids. They may be present in other catfishes (e.g., Nematogenys) 
and could be interpreted as new formations since they seem to be absent in gymno- 
toids also. 


Among loricarioids, the presence of the supraorbital accessory line in Nematogenys 
may be interpreted as an autapomorphy of this taxon and its absence as a synapomor- 
phy of more advanced loricarioids. In constrast one could consider that the presence 
of the pit line is a synapomorphy at the primitive level which is lost in more advanced 
forms. 


The antorbital line present in Nematogenys and copiodontines (the condition is un- 
known in Trichogenes) has not been observed in other loricarioids. It is possible that 
this loss is another synapomorphy of more advanced loricarioids. 


Among teleosts, the Siluroidei and Gymnotoidei possess ampullary receptors and 
share electroreceptive capabilities; as consequence, this feature was considered a 
synapomorphy shared by both groups (Fink & Fink 1981). However, there are mor- 
phological differences between both because specialized tuberous receptors and 
weakly electric organs are only found in the gymnotoids (Zakon 1988). 


Environment versus Morphology 


The catfishes here studied are benthic forms feeding mainly on prey living on the bot- 
tom, such as crustaceans. The preferred prey of Nematogenys, a typical habitant of the 
Potamon, and Trichomycterus areolatus and “Trichomycterus” mendozensis of the 
Rhitron, is the crustacean Aegla lae is, a common habitant of the austral Andean 
torrential rivers. That also seems to be true for the diplomystids investigated. Despite 
similarities in food, the skins of these fishes differ in the kind, number, and distribu- 
tion of sensory structures. The differences just cannot be explained as a consequence 
of the environment, in particular to the variety of food (Meyer-Rochow 1981). It 
seems reasonable to assume that the character of the skin is genetically controlled and 
is the result of evolutionary processes which can be interpreted with additional infor- 
mation. It is also possible that under some environmental conditions the skin develops 
more or less receptors, within certain limits of innervation, as in other vertebrates. 


According to Lowenstein (1957), fishes which are continuous swimmers or those li- 
ving in torrential habitats possess well-developed canal systems, whereas bottom 
dwellers and sluggish forms usually have secondarily reduced canal systems. Lowen- 
stein (1957) documented his conclusion on three fishes belonging to different teleo- 
stean subgroups, the cobitids Misgurnus and Nemacheilus, and the esocoid Esox; 
these fishes occupy different habitats and have different swimming capacities. Hoag- 
land (1933) arrived at a similar conclusion while studying a catfish and a trout. Such a 
conclusion is not reached from closely related fishes described in this paper. 


Comparing the acoustico-lateralis system of many centrarchids in correlation with 
their habitats, Branson & Moore (1962:88) concluded: “Thus a fish with a reduced la- 
teral line system would not be adapted to live in a rigorous habitat or as a fast-swim- 
ming form since its lateral-line organs would quickly become overstimulated and 
cease to function”. All catfishes studied are benthic forms of Andean torrential rivers: 
although all of them prefer to live in the “dead zone” of the rivers, all of them are able 
to leave the “dead zone” during feeding, breeding, attack from other aquatic forms, 
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etc. Of the three catfishes studied here, adult Diplomystes and Nematogenys prefer 
the Potamon of torrential rivers where the conditions are not so rigorous as in the 
Rhitron where Trichomycterus is commonly found. Adult Diplomystes and Nemato- 
genys are similar in habitat and also habits, both are active during night, and the ce- 
phalic sensory canals of both fishes are more or less similar, but the main lateral line is 
long in Diplomystes and shorter in Nematogenys. The development of the superficial 
neuromasts, however, differs between these genera (compare Figs.4A, B, 7A, B). 
Trichomycterids lack part (e.g., Trichomycterus areolatus: Fig.11B) or almost the ent- 
ire cephalic sensory canal system (e.g., “Trichomycterus” mendozensis: Fig.12B). 
Thus, the fish lacking part of the cephalic sensory canals and in addition, the lines of 
superficial neuromasts, should have other mechanisms to compensate such loss of 
sensory canals and superficial neuromasts and permit it to move from the “dead 
zone” to the fast running superficial waters of torrential streams. From present infor- 
mation we are unable to interpret the differences as an ecological adaptation as sug- 
gested by other authors for other fishes. 


It has been suggested that “Correlation between sensor types and the habitat and life- 
style of fishes suggest that ambient noise levels provide a major selection pressure for 
the evolution of lateral line systems” (Coombs et al. 1988:586). Canal loss and repla- 
cement with superficial neuromasts have been associated with non-siluroid fishes li- 
ving in relatively quiet water or having sedentary behavior (Dijkgraaf 1962, Marshall 
1971, Merriles & Crossman 1973, Coombs et al. 1988). However, this is not true for 
the catfishes studied here. For instance, Trichomycterus areolatus and “ Trichomycte- 
rus” mendozensis live in the quiet “dead zone” of the Rhitron of Andean torrential ri- 
vers, where the speed of the water is null, but both differ in the development of the ce- 
phalic sensory canal and of pit lines (compare Figs.11B, 12B). As a consequence, the 
capacity of mechanoreception would differ within catfishes, even among those closely 
related and/or those living in similar habitat (e.g., Trichomycterus areolatus and 
“Trichomycterus” mendozensis). A similar conclusion was reached by Satö (1955) af- 
ter studying the lateralis system and pit lines in Cyprinus carpio, Carassius auratus, 
and Leuciscus hakuensis (Fig.45A-C). 


Trichomycterus areolatus and “Trichomycterus” mendozensis are typical inhabitants 
of the Rhitron of Andean torrential rivers. Their cephalic sensory canals are reduced 
in comparison to those in Diplomystes and Nematogenys, and the main lateral line is 
atrophied; adult “Trichomycterus” mendozensis apparently lacks most superficial 
neuromast lines, but it has papillate superficial neuromasts unevenly distributed all 
over the body; adult 7. areolatus has lines of superficial neuromasts in the head and 
body and papillate superficial neuromasts unevenly distributed on the flank. The fis- 
hes have a reduced lateral line on the body and are able to live in rigorous torrential 
rivers, in the “dead zone” of the Rhitron, a fact which reveals that closely related fis- 
hes have developed different forms of adaptations to their environments. How such 
morphofunctional mechanisms evolved is a question for which we do not have an ex- 
planation at present. 


In conclusion, features of the skin and lateralis system are of systematic value, but the 
available information makes it difficult to interpret the adaptational meaning of the 
different kind of receptors, and other structures of the skin within ostariophysans and 
other teleosts. We agree with Northcutt (1989:70) that “continued behavioral, mor- 
phological and physiological studies are needed to sample the staggering array of di- 
versity in teleost lateral lines” and receptors. 
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ABSTRACT 


Lateralis systems, neuromast lines, and skins of the freshwater benthic siluroids Diplomy- 
stes, Nematogenys, Trichomycterus areolatus, “Trichomycterus” mendozensis and Hatche- 
ria macraei Were examined by light and scanning microscopy. The lateralis system compri- 
ses the main lateral line, postotic, otic, supraorbital, infraorbital, preopercular, and mandi- 
bular canals in primitive catfishes (e.g., diplomystids). The absence of the supratemporal 
canal is a siluroid synapomorphy. An interrupted lateralis system loosing parts of the su- 
praorbital, infraorbital, and preoperculo-mandibular canals is found in other catfishes 
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(e.g., trichomycterids). A rudimentary preopercular canal or its absence is a synapomor- 
phy of trichomycterids. The lateralis system is formed by narrow simple tubules in primi- 
tive catfishes (e.g., diplomystids), whereas they are highly ramified in other catfishes (e.g., 
Arius felis and Parapimelodus). Variation in the structure of the sensory canals and in the 
presence of certain sensory tubules and pores seem to be diagnostic for different hierar- 
chic levels of siluroids. 


A few large superficial neuromasts may be aligned in rows in siluroids such as diplomystids 
(e.g.. Diplomystes chilensis), Arius, Ictalurus, Galeichthys, Bagre, Rhamdia, Nematogenys, 
and certain trichomycterids (e.g., Trichomycterus areolatus); if so, they occupy the same 
position as the rostral, anterior, middle, and supratemporal accessory pit lines in other te- 
leosts and they are interpreted as homologues. In addition, accessory supraorbital, antor- 
bital, infraorbital, and opercular pit lines are present in Nematogenys. Trunk lines (dorsal, 
subdorsal, middle, ventral, and accessories) of large, elongate superficial neuromasts occur 
between the occiput and caudal fin in adult catfishes such as Nematogenys, Ictalurus, and 
occasionally in Diplomystes. The pit lines of primitive siluroids are characterized by one or 
a few elongate superficial neuromasts unlike those in gonorynchiforms, cypriniforms, and 
characiforms, which consist of fields of numerous, small superficial neuromasts. 


There are important differences in the presence, distribution and size of epidermal papil- 
lae, goblet cells, club cells, and unicellular unculi; in the distribution and types of taste 
buds; and in the presence or absence of ampullary organs, superficial neuromasts, and soli- 
tary cells in the skin of these genera. These differences may be useful in systematics; eva- 
luation of them in a phylogenetic context is not possible at present, due to scarce informa- 
tion in most siluroid families and in other ostariophysans. 


Unicellular unculi are present in most ostariophysans, with the exception of gymnotoids 
and non-ostariophysan teleosts. They are known from at least eight catfish families, inclu- 
ding Nematogenyidae and Trichomycteridae. They are unknown in diplomystids. Diffe- 
rences in structure and distribution of the unculi among catfish groups may be of taxono- 
mic and phylogenetic value. The presence of alarm substance cells and fright reaction are 
ostariophysan synapomorphies. Diplomystids are characterized by numerous club cells on 
the whole epidermis of the body. Siluroids and gymnotoids possess electroreceptive capa- 
bilities; specialized tuberous receptors are found only in gymnotoids. Siluroids may have 
ampullary organs deeply sunk in the epidermis (e.g., Trichomycterus areolatus) or near to 
the epidermal surface (e.g., Diplomystes). 


The siluroids examined (Diplomystes, Nematogenys, trichomycterines, and “ Trichomycte- 
rus” mendozensis) are carnivorous, and their diets appear similar. Thus the differences in 
type and distribution of epidermal gustatory structures may function in ways other than 
for discrimination of particular prey species. Adult Diplomystes and Nematogenys are typi- 
cal habitants of the Potamon of Andean torrential rivers; however, their skin differs stron- 
gly in the presence of gustatory receptors, ampullary organs, and mechanoreceptors. The 
skin also differs among diplomystid species. Trichomycterus areolatus and “ Trichomycte- 
rus” mendozensis are typical habitants of the “dead zone” of the Rhitron and they differ 
strongly in the lateralis system and pit-organs. The adaptive and phylogenetic significance 
of these differences needs to be explored (or explained). 
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ZUSAMMENFASSUNG 


Seitenliniensystem, Neuromast-Linien und die Haut der benthischen Süßwasserwelse Di- 
plomystes, Nematogenys, Trichomycterus areolatus, “Trichomycterus” mendozensis, Hat- 
cheria macraei sind mit Licht- und Rasterelektronenmikroskop untersucht worden. Das 
Seitenliensystem umfaßt bei primitiven Welsen (z.B. Diplomystiden) Haupt-, postotika- 
len, otikalen, supraorbitalen, infraorbitalen, praeoperkularen und mandibularen Kanal. 
Das Fehlen des supratemporalen Kanals ist eine Synapomorphie der Welse. Ein unterbro- 
chenes Seitenliniensystem, wo Teile des supraorbitalen, infraorbitalen und praeoperkulo- 
mandibularen Kanals fehlen, tritt bei einigen Welsen auf (z.B. Trichomycteriden). Ein ru- 
dimentärer praeoperkularer Kanal oder sein Fehlen ist eine Synapomorphie der Tricho- 
mycteriden. Das Seitenliniensystem wird bei primitiven Welsen (z.B. Diplomystiden) von 
einfachen engen Röhrchen gebildet, während diese in einigen Welsen (z.B. Arius felis und 
Pimelodus) stark verweigt sind. Variationen in der Struktur der Seitenlinienkanäle und 
dem Vorhandensein bestimmter Seitenlinienröhrchen und -poren scheinen diagnostische 
Merkmale auf verschiedenen hierarischen Ebenen der Welse zu sein. 


Wenige große oberflächliche Neuromasten Können bei Welsen wie Diplomystiden (z.B. 
Diplomystes chilensis), Arius, Ictalurus, Galeichthys, Bagre, Rhamdia, Nematogenys und 
einigen Trichomycteriden (z.B. Trichomycterus areolatus) ın Reihen angeordnet sein. Wo 
das der Fall ist, nehmen sie die gleiche Position ein wie die rostrale, vordere, mittlere und 
supratemporale akzessorische Grübchenlinie anderer Teleosteer; sie werden als ihnen ho- 
molog interpretiert. Zusätzlich ist die akzessorische supraorbitale, antorbitale, infraorbi- 
tale und operkulare Grübchenlinie bei Nematogenys ausgebildet. Die Linien des Körpers 
(dorsale, subdorsale, mittlere, ventrale und akzessorische) der großen, länglichen, ober- 
flächlichen Neuromasten treten zwischen dem Hinterkopf und der Schwanzflosse bei er- 
wachsenen Welsen wie Nematogenys, Ictalurus und gelegentlich Diplomystes auf. Die 
Grübchenlinien der primitiven Welse sind durch eine oder wenige längliche, oberflächli- 
che Neuromasten gekennzeichnet, ganz im Gegensatz zu Gonorynchiformen, Cyprinifor- 
men und Characiformen, wo sie aus Feldern zahlreicher kleiner, oberflächlicher Neuro- 
masten aufgebaut werden. 


Es gibt bedeutende Unterschiede in Auftreten, Verteilung und Größe der epidermalen 
Papillen, Becherzellen, Kolbenzellen und einzelliger Unculi, in Verteilung und Typen der 
Geschmacksknospen und in Auftreten oder Fehlen von Ampullenorganen, oberflächli- 
chen Neuromasten und solitären Zellen in der Haut dieser Gattungen. Diese Unter- 
schiede können systematisch brauchbar sein. Eine Bewertung in phylogenetischem Sinne 
ist zur Zeit nicht möglich, da die Information für die meisten Familien der Welse und an- 
derer Ostariophysen zu sporadisch ist. 


Einzellige Unculi gibt es in den meisten Ostariophysen mit Ausnahme der Gymnotoiden 
und nicht-ostariophysen Teleosteern. Sie sind zumindest von acht Familien der Welse 
(Nematogenyidae und Trichomycteridae eingeschlossen) bekannt, nicht aber von Diplo- 
mystiden. Unterschiede in der Struktur und Verteilung der Unculi mögen taxonomische 
und phylogenetische Bedeutung für viele Gruppen der Welse haben. Das Auftreten von 
Zellen mit Alarmsubstanz und Schreckreaktion sind eine Synapomorphie der Ostariophy- 
sen. Diplomystiden sind durch zahlreiche Kolbenzellen auf der gesamten Körperepider- 
mis gekennzeichnet. Welse und Gymnotoiden besitzen elektrorezeptive Fähigkeiten: 
spezialisierte röhrchenförmige Rezeptoren wurden nur in Gymnotoiden gefunden. Welse 
können Ampullenorgane haben, die entweder tief in der Epidermis (z.B. Trichomycterus 
areolatus) oder nahe der epidermalen Oberfläche liegen (z.B. Diplomystes). 


99 


Die untersuchten Welse (Diplomystes, Nematogenys, Trichomycterinen und “Trichomyc- 
terus” mendozensis) sind carnivor; sie sind in ihrer Nahrung einander ähnlich. Daher soll- 
ten die Unterschiede in Typ und Verteilung der epidermalen Geschmacksstrukturen auf 
eine andere Funktion als die Unterscheidung von bestimmten Nahrungsarten angepaßt 
sein. Erwachsene Diplomystes und Nematogenys sind typische Bewohner des Potamon der 
reißenden Flüsse der Anden; allerdings zeigt ihre Haut starke Unterschiede im Auftreten 
von Geschmacksrezeptoren, Ampullenorganen und mechanischen Rezeptoren. Die Haut 
unterscheidet sich ebenfalls zwischen den Arten der Diplomystiden. Trichomycterus areo- 
latus und “Trichomycterus” mendozensis sind typische Bewohner der ruhigen (toten) 
Zone des Rhitron: sie unterscheiden sich stark im Seitenliniensystem und den Grübchen- 
organen. Die adaptatıve und phylogenetische Bedeutung dieser Unterschiede muß noch 
untersucht werden. 


RESUMEN 


El sistema canal sensorial, las lineas de neuromastos y la piel de los bagres bentönicos Di- 
plomystes, Nematogenys, Trichomycterus areolatus, “Trichomycterus” mendozensis y Hat- 
cheria macraei fue examinada con microscopia Optica y microscopia de barrido. El sistema 
canal sensorial incluye la linea lateral principal y los canales postötico, 6tico, supraorbital, 
infraorbital, preopercular y mandibular. La ausencia del canal supratemporal se considera 
como una sinapomorfia de Silurodei. Un sistema canal sensorial interrumpido, perdiendo 
secciones de los canales supraorbital, infraorbital and preopérculo-mandibular se encuen- 
tra en otros bagres (ej.: tricomictéridos). La presencia de un canal preopercular rudimen- 
tario y la ausencia del canal mandibular es una sinapomorfia de tricomictéridos. El sistema 
canal sensorial esta formado por canales simples y angostos en bagres primitivos (e].: 
diplomystidos); los canales son altamente ramificados en otros bagres (ej.: Arius felis y 
Parapimelodus). La varıacıön en la estructura de los canales sensoriales y en la presencia 
de ciertos tübulos sensoriales y poros parecen ser caracteres diagnosticos de niveles jerär- 
quicos diferentes dentro de Siluroidei. 


Los escasos neuromastos superficiales se pueden distribuir en forma linear en ciertos bag- 
res tales como Diplomystes, Ictalurus, Galeichthys, Bagre, Rhamdia, Nematogenys y en 
ciertos tricomictéridos (ej.: Trichomycterus areolatus). Los neuromastos que se distribuyen 
en lineas (rostral, anterior, media y supratemporal o posterior) ocupan la misma posiciön 
de las lineas sensoriales o pitlines en otros teleösteos y son interpretados como estructuras 
homölogas. Ademas, lineas antorbital e infraorbital se encuentran consistentemente pre- 
sentes en Nematogenys. Lineas corporales (dorsal, subdorsal, media, ventral y accesorias) 
constituidas por grandes neuromastos superficiales se presentan entre la parte posterior 
del craneo y la aleta caudal en bagres adultos (ej.: Nematogenys e Ictalurus y ocasional- 
mente en Diplomystes y en Trichomycterus). Las lineas de neuromastos superficiales de 
bagres primitivos estan constituidas por uno oO escasos neuromastos alargados a diferencia 
de la condiciön presente en Caraciformes y Cipriniformes, en los cuales estan formadas 
por campos de numerosos y pequenos neuromastos superficiales. 


Hay diferencias importantes en la piel de las especies de esos géneros en cuanto a la pre- 
sencia, la distribuciön y el tamano de las papilas epidérmicas y en la presencia de diferen- 
tes elementos celulares tales como las células mucosas, células club y unculi unicelulares. 
Hay diferencias en la distribuciön y en los tipos de corpüsculos gustativos, en la presencia 
o ausencia de 6rganos ampulares o electroreceptores, en neuromastos superficiales y en 
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células solitarias. Los bagres estudiados (especies de Diplomystes, Nematogenys, 
Trichomycterus, Hatcheria y “Trichomycterus” mendozensis) son carnivoros y sus dietas 
son aparentemente similares. Por lo tanto, las diferencias en los tipos y distribuciön de cor- 
pusculos gustativos debe funcionar de manera diferente que para la discriminaciön de pre- 
sas particulares. Individuos adultos de Diplomystes y Nematogenys ocupan un ambiente si- 
milar: son tipicos habitantes del Potamon de rios andinos torrentosos. Sin embargo, sus 
pieles se diferencian en la presencia de corpüsculos gustativos, electroreceptores y mecan- 
oreceptores. Ademäs, la piel presenta variacion interespecifica en Diplomystes. Trichomy- 
cterus areolatus y “ Trichomycterus” mendozensis habitantes tipicos del Ritrön de rios an- 
dinos torrentosos, difieren en el sistema canal sensorial y en los diferentes receptores cuta- 
neos. El significado adaptativo y filogénetico de esas diferencias necesita de mas 
investigaciones detalladas. 
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SUMMARY 


Biochemical analysis of the genetic population structure and geographic 
variation in a parapatric tension zone of Zygaena transalpina superspecies 
complex (Insecta, Lepidoptera, Zygaenidae). 

This analysis attempts to combine standard quantitative analysis of genetic 
variation and population structure of the Zygaena transalpina superspecies 
complex with new statistical techniques, performing a geographic variation 
analysis. This so-called spatial autocorrelation analysis is the appropriate 
means to deal with the spatially subdivided populations of the transalpina- 
group. 

The examination of the gene products of 29 coding loci, inferred from 
banding patterns of 24 allozyme systems scored by vertical starch gele 
electrophoresis in 36 population samples, resulted in measures for various 
population genetic parameters: Nei’s genic heterozygosity within and among 
populations besides genetic distances between populations characterize the 
gene pool of the total. Cluster analysis and ordination methods help with 
taxonomic considerations about the populations. Wright’s hierarchical F- 
Statistics was used to analyse the genetic population structure based on 
genotypic and allele frequences. Spatial autocorrelation reveals geographic 
patterns in the data. Furthermore, spatial correlograms that depict 
autocorrelation as a function of geographic distance permit inferences from 
the patterns found to evolutionary processes. The Mantel test and its 
extensions are a special way to look at the underlying model of population 
structure (island-model, isolation-by-distance, stepping-stone). 


Zygaena transalpina and related taxa form a western palearctic superspecies 
complex, comprising three morphologically distinct population groups, 1.e. 
the semispecies Zygaena transalpina (Esper, 1780), Z. angelicae 
Ochsenheimer, 1808 and Z. hippocrepidis (Hübner, 1799), which are almost 
entirely allopatric. Along borders of secondary geographic contact between 
the semispecies several tension zones exist. 


The analysis concentrates on the population genetics of two of the three 
semispecies: Populations of Z. angelicae and Z. hippocrepidis are analyzed in 
their core areas and along two regions of secondary contact in the south of 
Germany (Franconia and “Altmühlalb”, Northern- and Central Bavaria). 
The investigation aims at estimating the amount of historical and actual gene 
flow to allow inferences to be made about reproductive isolation of certain 
groups of populations from others of the complex and to discuss their 
taxonomic status. 


Populations of the three semispecies Z. transalpina (only two samples), Z. 
angelicae and Z. hippocrepidis having different levels of heterozygosity. Z. 
angelicae has higher values than Z. hippocrepidis, presumably an effect of on 
average greater effective population sizes of those populations that persisted 
in eastern refugia during glacial periods without undergoing severe 
bottlenecks. 


UPGMA-clustering of genetic distances between the 36 population samples 
under study produces three significant main clusters, each representing one 


semispecies. Within-cluster patristic distances show phenon levels 
attributable to conspecific populations, the between-cluster distances are 
those of semispecies and species levels. The cluster of Z. hippocrepidis 
populations is divided further into two distinct subclusters representing 
conventional subspecies. Z. angelicae does not comprise infraspecific genetic 
substructuring. 


Dating the age of the three branches of the transalpina complex with the 
molecular clock based on genetic distances of allozyme data gives an 
estimate of 600.000 to 1.2 mio. years, this being evidence for the 
zoogeographical implications of an allo-parapatric mode of speciation in the 
Z. transalpina complex. 


Multidimensional scaling of genetic distances reveals more details about the 
relationships between the populations than the hierarchy of the phenogram. 
Some samples, mainly those from the inner zone of geographical contact in 
Franconia and at the river Altmühl, get a position right between their 
reference populations from either Z. angelicae or Z. hippocrepidis. This fact 
has several reasons: A sample may contain some morphologically 
undistinguishable, but genetically divergent specimen of the other 
semispecies from the same location in a parapatric situation or from 
locations nearby. A fraction of individuals with hybrid character is also 
present, incorporating alleles from both genetic sources (F2- and further 
back-crosses). Summing up all alleles in a sample gives the somewhat 
intermediated allele frequencies of these samples. 


Coefficients of inbreeding F,, averaged over alleles per locus, indicate an 
overall deficiency of heterozygotes for all samples. For some enzyme loci 
(Mpi, Me, 6Pgdh) there is probably a lack of certainty in correct assignment 
of zymogram patterns to genotypes critical for heterozygotes. The on average 
througout high positive F,-values, however, indicate a real biological 
phenomenon causing these findings. Observations on egg-laying behaviour 
with related Z. trifolii, dispersal-based measures of relative philopatry of Z. 
transalpina imagines, and the eco-physiological reaction of repetitive 
diapause stages of the larvae pose the populations to impacts of spatial and 
temporal substructuring (demes), best known as Wahlund-effects. 
Additionly, the recent island or patchy situation of many of the natural 
habitat ressources of Zygaena in a growing devastated environment and 
landscape with high turnover-rates of loss and extinction of habitats causes 
strong pressure on population dynamics and rates of inbreeding. 


Evidence was found by means of the averaged F.-value specifically for the 
sample Gambach, Franconia, that this, too, is a place of parapatry of Z. 
angelicae and Z. hippocrepidis, these two divergent populations having only a 
small amount of crossbreeding. Both populations are genetically 
differentiated to the species level and show discrete allochrony with slightly 
overlapping flight periods. 


The values for Wright’s fixation indices F,, of genetic differentiation, used in 
a hierarchical analysis of population structure by means of “hierarchical F- 
statistics”, and corresponding gene flow parameters N.m are balanced by 
migration of 1-2 individuals per generation in a metapopulation system, this 
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homogenizing force opposed by random genetic drift. The distribution of 
rare alleles (slatkin-plot) in the transalpina complex can be compared with 
species exchanging only weak amounts of genetic material among spatially 
subdivided populations. Gene flow across the zones of parapatry between Z. 
angelicae and Z. hippocrepidis seems to be neglectable, because there is no 
influence on the integrity of the semispecies gene pools. 


Spatial autocorrelation analysis reveals various patterns of geographic 
variation in the ranges of the two semispecies, especially some kind of clinal 
variation in allele frequencies. Z. hippocrepidis within greater geographical 
regions expresses somewhat homogeneous allele frequency surfaces, because 
it tends to differentiate infraspecifically into subspecies, with Z. angelicae 
having no such tendency. Altogether, dissimilar patterns of allele frequencies 
were found which reflect undirected evolutionary processes producing them. 
The different allele frequency surfaces usually result in dissimilar 
correlograms. The most parsimonious explanation for an interpretation of 
these uncorrelated spatial patterns is to relate the differences in the genetic 
outfit of the populations to the dynamic of random extinction and 
recolonization from various directions and sources in the metapopulation 
system itself. The genetic coherence of spatial neighbours, having quite 
homogeneous allele frequencies, extends to an average distance of about 64 
km, based on the spatial distribution of the population samples under study. 
The underlying model of population structure to be fitted to the data is best 
described as an “isolation-by-distance” model. The same result was also 
yielded with a Mantel simulation, comparing matrices of genetic distances to 
several geographical connectivity matrices which model various spatial 
arrangements of locations between samples. 


Directed two-dimensional spatial autocorrelation clearly finds the 
demarkation line of the contact zone between the two semispecies in 
Franconia and in the “Altmühlalb”. Spatial direction and expansion of 
geographical variation patterns can be detected. They include different kinds 
of allele frequency profiles produced by a transect through the contact zone, 
i.e. coincident and non-concordant stepped clines, micro- and macro-scale 
clinal variation with shallow gradients, variation with no recognizable pattern 
at all etc. The occurrence of stepped clines for diagnostic alleles Pgi-c, Mdh1- 
a, Aconl-b, Idh1-d, Me-b and 6Pgdh-c of Z. angelicae and for Pgi-f, Mdh2-d, 
Aconl-c, Acon2-f, Idhl-a, Me-a and 6Pgdh-b of Z. hippocrepidis is strong 
evidence for the existence of a parapatric tension zone that is assumed to be 
stabilized through the counterforces gene flow into the zone by migrants and 
selection against cross-fertilized hybrids. The position of the zone may be 
captured purely by genetic incompatibilities between contiguous divergent 
populations, whose coadapted gene complexes may cause hybrid unfitness 
whenever recombined as a mixture of both parental genomes. There is no 
trace of an interface of different ecological environments the parental 
populations are adapted to. 


This model of a parapatric tension zone is considered adequate to the 
properties and the population dynamics of spatial contiguous populations of 
Z. angelicae and Z. hippocrepidis in Franconia and in the “Altmühlalb”. 
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ZUSAMMENFASSUNG 


Die vorliegende Arbeit versucht, eine quantitative Analyse der genetischen 
Variabilität und Populationsstruktur mit einem neueren Konzept zur Unter- 
suchung geographischer Musterbildung am Beispiel des Zygaena transalpina- 
Superspezieskomplexes zu kombinieren. Die explizite Berücksichtigung der 
räumlichen Verteilung der Populationen ist das besondere Kennzeichen der 
Autokorrelationsanalyse geographischer Differenzierungsmuster im Verbrei- 
tungsgebiet dieses Formenkreises. 


Die Datenerhebung zur indirekten Schätzung der genetischen Variation er- 
folgt mit Hilfe vertikaler Stärkegelelektrophorese von Allozymen, deren Mo- 
bilitatsvarianten als Produkte von Allelen codierender Enzymloci gewertet 
werden. Insgesamt werden 24 Enzyme, denen 29 Genloci entsprechen, je In- 
dividuum aus 36 Populationsstichproben des transalpina-Komplexes elektro- 
phoretisch aufgetrennt. Die genetische Variabilität einzelner Populationen 
wird durch das Maß „Gendiversität bzw. Heterozygotie“ quantifiziert. Die 
genetische Differenzierung zwischen Populationen wird mit genetischen Ab- 
standsmatrizen angegeben. Taxonomische Kategorisierungen werden mit 
Cluster- und Ordinationsmethoden vorgenommen. Mit der Anwendung der 
„F-Statistiken“ nach S. Wright auf verschiedene Organisationsebenen der 
Populationen wird eine hierarchische Populationsstrukturanalyse durchge- 
führt, wobei sich die Subpopulationen und Populationsgruppen über die Va- 
rianzkomponenten der Allelfrequenzen charakterisieren lassen. Durch die 
Berechnung räumlicher Autokorrelationskoeffizienten lassen sich Differen- 
zierungsmuster aus der geographischen Merkmalsvariation isolieren. Aus 
dem Zusammenhang zwischen der Verteilung von Merkmalen (hier: Allel- 
frequenzen von Allozymloci) und ihren räumlichen Musterbildungen lassen 
sich Hypothesen über das mögliche Kräfteverhältnis zwischen den bei der 
Mustererzeugung beteiligten Evolutionsfaktoren formulieren. Schließlich 
wird die Beziehung zwischen den genetischen Abständen der Populationen 
und ihren geographischen Entfernungen (Mantel-Regression) dazu benutzt, 
um die Anpassung an einfache Modelle zur genetischen Populationsstruktur 
(isolation-durch-Entfernung-, Trittstein-Modell) zu überprüfen. 


Das Untersuchungsobjekt, der Z. transalpina-Superspezies-Komplex, ist ein 
Formenkreis von drei weitgehend allopatrisch verbreiteten und morpholo- 
gisch unterschiedlich differenzierten Populationsgruppen (Semispezies) eines 
tagfliegenden Schmetterlings, dessen Populationen bei sekundärem geogra- 
phischen Kontakt parapatrische Spannungszonen ausbilden. Die Arbeit Kon- 
zentriert sich auf die populationsgenetische Untersuchung von zwei der drei 
Semispezies, Z. angelicae Ochsenheimer, 1804 und Z. hippocrepidis (Hübner, 
1799) in ihren jeweiligen Kernarealen und an zwei Abschnitten parapatri- 
schen Kontaktes in Süddeutschland (Mainfranken, Altmühlalb). Im Vorder- 
erund der Untersuchung der Kontaktzonen steht die Frage nach dem Aus- 
maß potentiellen historischen und rezenten Genflusses über die Kontaktzo- 
nen hinweg und nach der reproduktiven Isolation der beteiligten Populatio- 
nen. Auf der Basis der Befunde wird zugleich eine Stellungnahme zum taxo- 
nomischen Status dieser Populationsgruppen abgegeben. 
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Die Populationsgruppen der drei Teilzweige Z. transalpina (nur zwei Popula- 
tionen untersucht), Z. angelicae und Z. hippocrepidis unterscheiden sich in 
ihren Heterozygotiegraden, Z. angelicae ist starker polymorph als Z. hippo- 
crepidis. Diese durchschnittlich höhere Gendiversität (im Sinne Nei’s) bei Z. 
angelicae wird hier als direkte Folge der von Flaschenhalseffekten wahr- 
scheinlich wenig beeinfluBten angelicae-Populationen mit durchschnittlich 
höheren effektiven Populationsstärken in den „östlichen“ Refugialräumen 
gewertet. 


Die drei Teilzweige bilden klare, abgegrenzte Cluster im Phänogramm. Le- 
diglich diese Hauptcluster sind signifikant; Unterschiede zwischen Populatio- 
nen derselben Semispezies sind zu gering, als daß ihre genaue Stellung im 
Phänogramm von Bedeutung wäre. Die genetischen Abstände entsprechen 
denen konspezifischer Populationen. Dennoch zeichnen sich bei Z. hippocre- 
pidis deutlich polytypische Populationsgruppen, die konventionellen Subspe- 
zies entsprechen, ab. Z. angelicae tritt genetisch einheitlicher in Erscheinung. 
Das Entstehungsalter der drei Teilzweige kann aufgrund der genetischen Ab- 
stände auf ca. 600 000 bis 1,2 Million Jahre geschätzt werden, und stützt da- 
mit die zoogeographische Interpretation der rezenten Verbreitung als Ergeb- 
nis eines allo-parapatrischen Speziationsprozesses. 


Die Umsetzung genetischer Abstände in räumliche Lagebeziehungen (multi- 
dimensionale Skalierung) vermittelt ein gegenüber dem Populationsphäno- 
gramm leicht verschiedenes Bild. Bestimmte Populationen - es sind genau 
diejenigen der Kontaktzonen in Mainfranken und an der Altmühl — nehmen 
eine auffällige Mittellage zwischen den jeweiligen in geographischen Kontakt 
tretenden Populationsgruppen ein. Diese Lage darf man nicht voreilig aus- 
schließlich als Zeichen ihres Hybridcharakters werten, da die Ordination auf 
den Allelfrequenzen beruht. Im Verbund mit den anderen Methoden (s.o) 
kann man resümieren, daß diese Populationsstichproben zwar an der Naht- 
stelle des genetischen Übergangszustandes liegen (s.u.), aber Hybridisierun- 
gen nur zu einen sehr geringen Anteil nachweisbar sind (Genotypenkombi- 
nationen von F2- und höheren Rückkreuzungen); vielmehr enthalten die 
Stichproben z.T. aus dem Nahbereich zugewanderte, genetisch divergente 
Tiere der jeweils anderen Semispezies, aber nur wenige Tiere mit im Genom 
inkorporierten Fremdallelen aufgrund historischer Introgression infolge ex- 
pansiver und regressiver Arealverschiebungen von Populationen. 


Die einfache „F-Statistik“ auf Populationsebene deckt für alle untersuchten 
Populationen, ungeachtet ihrer systematischen Einordnung, bei der Masse 
der betrachteten Enzymloci einen relativen Überschuß homozygoter Indivi- 
duen auf. Dieser Befund wird im Zusammenhang mit methodischen Unsi- 
cherheiten bei der Trennung bestimmter Enzyme diskutiert, kann aber bei Z. 
transalpina in erster Linie als reales biologisches Phänomen angesehen wer- 
den. Seine mögliche Erklärung findet es in der räumlichen und zeitlichen In- 
homogenität der genetischen Zusammensetzung der Populationen in unter- 
schiedliche Deme (Eiablageverhalten und Standorttreue der Weibchen), und 
möglicherweise bilden sich wegen der „fraktionierten Diapause“ der Larven 
Adultgenerationen mit genetisch verschiedenen Individuen. Wahrscheinlich 
spielen Verinselungseffekte und Lebensraumverknappung über eine verän- 
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derte Populationsdynamik eine weitere entscheidende Rolle bei dem Anstieg 
der Inzuchteffekte. 


Mit Hilfe der Inzuchtkoeffizienten F,, konnten zwei wichtige Entdeckungen 
gemacht werden: An der Lokalität Gambach (Mainfranken), von der bisher 
nur die topotypische Z. angelicae rhatisbonensis f. loc. carolimagni beschrie- 
ben war, kommt auch die Semispezies Z. hippocrepidis jurassica ebenfalls an 
zwei Stellen mit ersterer syntop vor — verhält sich aber zu jener weitgehend 
allochron. Im Altmühltal fliegen die dortigen Populationen von Z. angelicae 
und Z. hippocrepidis nacheinander auf demselben Trockenhang, ohne daß es 
zu einer (mit den genannten populationsgenetischen Methoden meßbaren) 
größeren genetischen Vermischung kommt. Die beteiligten Populationen ver- 
halten sich wie „gute Arten“. Teilweise erhalten die Populationen von nahe 
an den Kontaktzonen gelegenen Lokalitäten zufliegende Tiere aus Nachbar- 
standorten. Diese Befunde zusammengenommen verlangen die kritische Ver- 
wendung der Allelfrequenzen von Stichproben aus solchen Populationen als 
kennzeichnende populationsgenetische Maßzahlen. 


Die Fixierungsindizes F,, der hierarchischen F-Statistik als Gradmesser der 
genetischen Differenzierung zwischen den Populationen decken sich in ihrem 
Aussagegehalt mit den entsprechenden Werten für die genetischen Abstän- 
de. Ihre Beziehungen zum Genflußparameter N.m, dem Produkt aus effekti- 
ver Populationsgröße und der Migrationsrate, geben zu erkennen, daß die 
bestehende Differenzierung trotz des Austausches von genetischem Material 
zwischen den Populationen innerhalb jedes Teilzweiges durch die Migration 
von 1-2 Individuen pro Generation im Wechselspiel zwischen Gendrift und 
Genfluß aufrechterhalten bleibt. Die Verteilung der Allele in den Populatio- 
nen entspricht bei qualitativer Betrachtung in etwa den Erwartungen bei Po- 
pulationen mit schwachem bis mäßigem Genfluß untereinander (Slatkin- 
Darstellung). Dagegen scheint der Genfluß an den Kontaktzonen zwischen 
den Populationen von Z. angelicae und Z. hippocrepidis unterbrochen zu 
sein, ein Ergebnis, das auch mit Hilfe der übrigen Methoden bestätigt wird. 


Die Autokorrelationsanalyse konnte innerhalb des untersuchten Verbrei- 
tungsgebietes der beiden Semispezies verschiedene Differenzierungsmuster 
aufdecken, darunter vor allem klinale Variation der Allelfrequenzen. Da die 
Musterbildung unterschiedlich ist, und die ihnen zugrundeliegenden Topo- 
graphien verschiedener Allelfrequenzen der Populationen im Raum wenig 
Ubereinstimmungen zeigen, scheinen gerichtete Kräfte wie einheitliche oder 
graduelle Selektion und richtungsstabile Migrationsvorgänge als mögliche 
Ursachen für die Formung der Allelfrequenz-Oberflächen [allele frequency 
surfaces] auszuscheiden. Die sparsamste Erklärung für das Zustandekommen 
der räumlichen Muster bietet die Vorstellung, daß sich die wiederholenden 
Besiedlungs- und Extinktionsvorgänge von Populationen als Abbild der Dy- 
namik von Entstehen und Verlöschen geeigneter Trockenstandorte darstel- 
len. Somit kann eine Vielzahl unkorrelierter Raummuster entstehen, wobei 
die Populationen ab einer bestimmten Entfernung voneinander (im transalpi- 
na-Komplex ab ca. 64 km) beliebig unterschiedliche Allelfrequenzen zeigen 
können. Dieses als „Isolation-durch-Entfernung“ von teilisolierten Popula- 
tionen zu bezeichnende Ergebnis eines Anpassungstests an verschiedene ge- 
testete Modelle zur Populationsstruktur wird von der Mantel-Regression be- 
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stätigt. Die im Vergleich zu Z. angelicae etwas höhere Gleichförmigkeit der 
Allelfrequenzmuster bei Z. hippocrepidis beruht auf räumlichen Hierarchie- 
effekten durch ihre Differenzierung in verschiedene Subspezies. 


Die gerichtete räumliche Autokorrelationsanalyse des Z. transalpina-Kom- 
plexes beschreibt den Richtungsverlauf der Kontaktzonen in Mainfranken 
und auf der Altmühlalb. Die genauen Richtungen und die räumlichen Aus- 
dehnungen dieser geographischen Muster können zusammen mit den ver- 
schiedenen Allelfrequenzprofilen, die bei einem Transekt über die Kontakt- 
zonen entstehen (koinzidierende, nicht-konkordante Stufenkline, eng- und 
weitläufige klinale Variation mit flachen und steilen Gradienten, unregelmä- 
Bige Profile etc.), angegeben werden. Das Vorherrschen der genannten Mu- 
ster, insbesondere der Stufenkline der diagnostischen Allele für Z. angelicae 
(Pgi-c, Mdh2-a, Aconl-b, Idhl-d, Me-b und 6Pgd-c) und Z. hippocrepidis 
(Pgi-f, Mdh2-d, Aconl-c, Acon2-f, Idhl-a, Me-a und Pgd-b), wird auf die 
Ausbildung sogenannter parapatrischer Hybrid- bzw. Spannungszonen |tensi- 
on zones] zurückgeführt, die sich aus einem genodynamischen Gleichgewicht 
aus Genfluß zwischen genetisch divergenten Populationen und Selektion ge- 
gen erzeugte Hybride ergeben. Ihre räumliche Position kann sich auch ohne 
ökologische Ubergangssituationen an geographischen Kontaktbereichen zwi- 
schen Populationen mit unterschiedlichen „Koadaptierten Genkomplexen“ 
allein aufgrund genetischer Inkompatibilitäten erhalten. Dieses Modell wird 
aufgrund der vorgefundenen Allelfrequenz-Oberflächen und -profile für die 
untersuchten Kontaktbereiche zwischen Z. angelicae und Z. hippocrepidis als 
adäquate Vorstellung vom evolutiven Wirkgefüge angesehen. 


EINLEITUNG 


Die Populationsgenetik bzw. Populationsphänetik gehört mit ihren vielfalti- 
gen Spezialisierungen zu den erfolgreichsten Forschungsgebieten der moder- 
nen „Synthetischen Evolutionstheorie“. Schon sehr früh in diesem Jahrhun- 
dert ist die Gen- bzw. Phänogeographie als populationsgenetisch bzw. popu- 
lationsphänetisch ausgerichtete Spezialdisziplin der Biogeographie vor allem 
von anglo-amerikanischen und russischen Evolutionsbiologen mit experi- 
mentellen und theoretischen Arbeiten etabliert worden (Dobzhansky 1970; 
Ford 1971; s. Übersicht bei: Timofeeff-Ressovsky et al. 1977). In Deutschland 
widmete de Lattin (1967) ihr in seinem klassischen Lehrbuch der Zoogeogra- 
phie unter der Überschrift „Die geographische Verteilung von Erbstruktu- 
ren“ ein eigenes zukunftsweisendes Kapitel. Aber erst in jüngerer Zeit ge- 
lang es durch die Entwicklung der Computertechniken und die Verfügbarkeit 
spezifischer statistischer Auswertungsprogramme, den gesamten Leistungs- 
umfang quantitativer Ansätze für dıe kausale biogeographische, systemati- 
sche und evolutionsbiologische Forschung zu nutzen. 


Inhalt der Gengeographie ist die quantitative Untersuchung der genetischen 
Variabilität von Populationen in geographisch verschiedenen Teilen des Art- 
areals und die Anwendung geeigneter statistischer Verfahren, welche eine 
Kategorisierung der Populationen und Populationsgruppen in intra- bzw. in- 
terspezifische Taxa zulassen und zum Ergebnis eine genaue Inventarisierung 
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der Merkmalsvariation dieser Taxa haben (Timofeeff-Ressovsky et al. 1977). 
Ein weiterführendes Ziel der gengeographischen Analyse bleibt es, aus der 
Verteilung der genetischen Variation statistisch signifikante Differenzie- 
rungsmuster zu isolieren, die sich von einer reinen Zufallsvariation unter- 
scheiden (Sneath & Sokal 1973). 

Geographische Differenzierungsmuster von Populationen und Arten sind 
vielfach die Ausgangspunkte fiir populationsbiologische Interpretationen; 
Zoogeographen versprechen sich von ihnen Hinweise auf die Besiedlungs- 
und Arealgeschichte, Systematiker und Evolutionsbiologen bekommen einen 
Überblick über die intraspezifische Gliederung und Abgrenzung zwischen 
unterschiedlich differenzierten Populationen, sowie über den Verlauf von 
Kontakt- und Ubergangsbereichen, in denen verschiedene Phasen des Spe- 
ziationsprozesses zu beobachten sind. Hinter den in den verschiedenen Diszi- 
plinen unterschiedlich formulierten Forschungsansätzen steht das gemein- 
same Interesse, aus den biogeographischen Differenzierungsmustern Hypo- 
thesen über das Zusammenwirken verschiedener mikroevolutiver Faktoren 
abzuleiten. Der notwendige erste Schritt der Bestandsaufnahme geographi- 
scher Muster leitet über zu der mehrere Schritte umfassenden Kausalanalyse 
der relativen Kräfteverhältnisse zwischen den bei der Erzeugung dieser 
räumlichen Variationsmuster beteiligten Evolutionsfaktoren Selektion, Gen- 
drift, Migration, Mutation und weiterer Faktoren, die mit der Organisation 
des genetischen Materials zusammenhängen. 

Die vorliegende Arbeit stellt ein neuartiges quantitativ-statistisches Metho- 
denkonzept zur geographischen Variationsanalyse von biochemischen Merk- 
malen (Allozymen) in Tierpopulationen vor, welches in dieser Form bisher 
kaum Anwendung in der entsprechenden populationsgenetischen Forschung 
im deutschsprachigen Raum gefunden hat. Infolgedessen sind für viele eng- 
lische Fachausdrücke noch keine deutschen Übersetzungen verfügbar. Sie 
werden hier neu eingeführt, wobei die englischen Orginalbegriffe in eckigen 
Klammern nachgestellt sind. 


Da mit dem hier verfolgten Ansatz gleichzeitig Aussagen zu taxonomischen, 
biogeographischen und populationsgenetischen Fragen möglich werden, soll 
seine ausführliche Darstellung auch dem Ziel dienen, der an aktuellen popu- 
lationsgenetischen Anwendungen in diesen Bereichen interessierten Leser- 
schaft einen komprimierten Überblick an die Hand zu geben. 

Das Untersuchungsobjekt, der Zygaena transalpina-Superspezieskomplex 
(der Artenkreis der Hornklee-Widderchen), bietet das vielfältige und facet- 
tenreiche evolutionsbiologische Scenario, das nur sogenannte taxonomische 
Grenzfälle bieten können: deutliche intraspezifische morphologische und ge- 
netische Variabilität, ausgeprägte Populationsstruktur mit räumlichen Hier- 
archieeffekten und genodynamische Gleichgewichts- und Übergangszustän- 
de zwischen verschiedenen „koadaptierten Genkomplexen“ in den Span- 
nungszonen [tension zones] des geographischen Kontaktes. 


Das Untersuchungsobjekt 


Den derzeitigen Kenntnisstand zur Biologie der Arten des Z. transalpina- 
Komplexes hat Hille (1986) zusammengefaßt. Einige für die vorliegende Ar- 
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beit allgemein relevante Aspekte der Lebensweise der Zygaenidae werden 
jedoch an dieser Stelle vorangestellt. 


Zygaenidae (Widderchen, Blutströpfchen) sind Bewohner vorwiegend halb- 
trockener, südwest-exponierter Hänge. Phylogenetische Beziehungen der 
Gattung Zygaena weisen auf eine Frühevolution der Gruppe im Himalaya- 
Raum und der Capensis (Naumann 1977, 1990). Die Verbreitung der Arten 
der Gattung Zygaena ıst auf die Paläarktis beschränkt. Zumindest bei allen 
Arten mit einer Verbreitung im gemäßigt-kontinentalen Klimabereich 
konnte die Uberwinterungsstrategie einer „repetitiven Larvaldiapause“ als 
populationsökologische Anpassung an kritische Umweltbedingungen im 
Frühjahr und Herbst ın den kalt-gemäßigten Zonen nördlicher Breiten beob- 
achtet werden (Naumann 1990; Venema 1986; Wipking 1987). Das mögliche 
Nebeneinander verschiedener Entwicklungstypen und daher synchroner 
Adultgenerationen unterschiedlicher genetischer Abstammungen erschwert 
die zeitliche Eingrenzung des Populationsbegriffes. Allerdings übernehmen 
nach Wipking (1987) die univoltinen Individuen in Jahren mit günstigen Kli- 
mabedingungen den Aufbau hoher Populationsdichten im überwiegenden 
Teil der Populationen. 


Der Lebensraum der Zygaenidae am Nordrand ihrer Verbreitung beschränkt 
sich meist auf Halb- bzw. Trockenrasenbiotope (Meso-oder Xerobrometen), 
mit Ausnahme der boreo-alpinen Z. exulans, die in Fennoskandien Tundren- 
habitate und in den Hochlagen der Alpen alpine Matten besiedelt. Diese 
noch in der ersten Hälfte des 20. Jahrhunderts auf Kalkuntergrund weit ver- 
breiteten und wohl ausschließlich als anthropo-zoogene Ersatzgesellschaften 
der ursprünglichen Wälder (s. Albrecht & Letschert 1985) entstandenen Ve- 
getationsformen sind heute durch den fortschreitenden Landschaftsver- 
brauch und die Aufgabe traditionell-extensiver landwirtschaftlicher Nut- 
zungsmuster (z.B. Schafhutung) auf den Restflächen zunehmend verinselt (s. 
Hille & Naumann 1990). Die an diese Standorte ökologisch gebundenen 
thermo- und xerophilen Biogeozöonosen stellen sowohl aus pflanzensoziolo- 
gischer wie auch aus faunistischer Sicht einen hohen Anteil bedrohter oder 
auf dem Rückzug begriffener Arten. Daher erhalten sie sowohl als Bioindi- 
katoren im Rahmen des Arten-und Naturschutzes als auch bei der Beurtei- 
lung der populationsgenetischen und populationsökologischen Auswirkun- 
gen der Fragmentierung von Lebensräumen (s.a. neue Entwicklungen von 
Natur- und Artenschutzkonzepten bei Soul& 1986, Hanski & Gilpin 1991, 
Seitz & Loeschke 1991) einen besonderen Stellenwert. 


Die Arbeitshypothese lautet: Der Superspezies-Komplex (Definition s. Mayr 
1984) besteht aus drei Hauptzweigen, deren rezente Verbreitungsmuster (s. 
Abb.1) — weitgehend vikariierende Areale — sich aus unterschiedlicher, gla- 
zialer Separation herleiten lassen: Die Semi- bzw. Allospezies (Hille 1986) 
Zygaena [transalpina] transalpina (Esper, 1782) besiedelt Italien ohne Sizi- 
lien, den gesamten Alpenraum und erreicht über das Rheintal ihre nördlich- 
ste Arealgrenze in der Eifel an der Grenze zur Niederrheinischen Bucht; sie 
ist ein adriatomediterranes Faunenelement. Das atlantomediterrane Faunen- 
element Z. /transalpina] hippocrepidis (Hübner, 1799) besitzt ein Rezentare- 
al, das sich vom nördlichen Spanien über Frankreich erstreckt und einen vom 
Verbreitungsschwerpunkt disjunkten Keil in die südliche Bundesrepublik 
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Abb. 1: Geographische Verbreitung der drei Semispezies des Z. transalpina-Komplexes (veran- 
deri nach: Hille & Naumann, 1992) 


Deutschland in nordöstlicher Richtung bis nach Hessen, Südostniedersach- 

sen und Thüringen treibt. Die „östliche“ Z. /transalpina] angelicae Ochsen- 

heimer, 1808 ıst ein pontomediterranes Faunenelement; sie ist über weite 

Teile Osteuropas und des Balkans verbreitet. Ihre westlichen Verbreitungs- 

srenzen erreicht sie in Osterreich in der Steiermark und im südöstlichen 

eutschland am Main ım Raum Würzburg. Die nomenklatorisch vorge- 
schriebene ternäre Bezeichnung der drei Semispezies des Z. transalpina- 

Komplexes wird nachfolgend zugunsten der kürzeren binären Benennung 

der drei Teilzweige aufgegeben. Der Superspezies-Komplex insgesamt be- 

kommt den Namen der Nominatart Z. transalpina und wird verkürzt als 
transalpina-Komplex angesprochen. 

In den Gebieten postglazıaler sekundärer Kontaktaufnahme ist es zu sehr un- 

terschiedlichen mikroevolutiven Reaktionen und folglich lokal differenzier- 

ten Verbreitungsmustern gekommen, die in unmittelbarem Zusammenhang 
mit einzelnen Stufen des Speziationsprozesses gesehen werden müssen (Nau- 

mann et al. 1984: Naumann & Tremewan 1984): 

— Sympatrie mit deutlichen Kennzeichen fiir abgeschlossene Speziationvor- 
gänge: Schwäbische Alb (Z. angelicae elegans und Z. hippocrepidis jurassi- 
Ca) 

— Parapatrie mit rezent weitgehend oder voll wirksamen Isolationsmecha- 
nismen, jedoch Hinweisen auf zeitweise Formierung von ,,Spannungszo- 
nen“ mit Gendiffusion (Introgression; Definition s. S. 178): Nordbaden/ 


m 


Abb. 2: (Photo: H. Meinig) 
Oberschütt, Villach, Öster- 
reich: Z. transalpina auf 
Nektarpflanze Tauben- 
Grindkraut (Scabiosa co- 
lumbaria) 


Mainfranken, im Altmühltal und in Thüringen (Z. angelicae rhatisbonensis 
und Z. hippocrepidis) 


— auf der ganzen Länge der sekundären Kontaktzonen z.B. in der Steier- 
mark und Slovenien (Z. transalpina/Z. angelicae), im Oberrheingebiet (Z. 
hippocrepidis/Z. transalpina) und im Westalpenbereich, in Mittel- und 
Südfrankreich (Z. hippocrepidis/Z. transalpina) kommt es zur Ausbildung 
rezenter geographischer Intergradierungszonen (Hybrid-Gürtel) mit glei- 
tenden Allelverteilungen 


Die wichtigsten vorbereitenden Ergebnisse für die vorliegende Arbeit ent- 
stammen enzymelektrophoretischen Befunden, die für einige polymorphe 
Loci spezifische Allel-Verteilungen in den jeweiligen Kernbereichen der drei 
Semispezies neben deutlichen Frequenzunterschieden bestimmter diagnosti- 
scher Allele ergaben (Hille & Naumann 1992). 


Weiterhin sind folgende Aspekte der Biologie des transalpina-Komplexes im 
Rahmen dieser Arbeit von Interesse: 


1) Die morphologische und habituelle Differenzierung ist zwischen den drei 
Semispezies und innerhalb des Kernareales jeder Semispezies deutlich 
(Hille 1986; Gassmann et al. 1995) und hat zur Beschreibung verschiede- 
ner Subspezies in jedem Teilzweig geführt. Die morphologischen Unter- 
schiede haben darüberhinaus bei der Erforschung des Z. transalpina-Kom- 
plexes auf mögliche Intergradierungszonen aufmerksam gemacht (Daniel 
1954/1955; Alberti 1956a,b, 1958; Meier 1960). Einen Eindruck vom Habi- 
tus der hier bearbeiteten Semispezies vermitteln die Abb.2-4, welche die 
Tiere in natiirlicher Umgebung zeigen. In den Kontaktzonen ist die siche- 
re morphologische Determination der Imagines ohne Hilfsinformationen 
(Kenntnis der Flugzeitperiode, Habitatwahl) dagegen nicht immer zuver- 
lässig möglich. Morphometrische Meßgrößen der Flügelmorphologie und 


Abb. 3: (Photo: H. Meinig) 
Pfullingen, Schwabische 
Alb: Ruhende Z. hippocre- 
pidis auf Eingriffeligem 
Weißdorn (Crataegus mo- 
nogyna) 


der Genitalarmaturen besitzen aber dennoch einen gewissen diskriminato- 
rischen Wert (s. Hille 1986; vgl.auch Alberti 1956a,b; Gassmann 1994). 


2) Die Futterpflanzenwahl der Larven der drei Semispezies entspricht einer 
oligophagen Beschränkung auf drei bis vier Futterpflanzen aus der Familie 
der Fabaceae, wahrscheinlich abhängig von der geographischen Herkunft 


Abb. 4: (Photo: T. Böhmer) 
Gambach, Mainfranken: Z. 
angelicae rhatisbonensis auf 
Nektarpflanze Skabiosen- 
Flockenblume (Centaurea 
scabiosa) 
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der Populationen und der dort jeweils verfügbaren Futterpflanzen: Zygae- 
na hippocrepidis friBt bevorzugt am Hufeisenklee (Hippocrepis comosa), 
läßt sich aber auch auf Bunter Kronwicke (Coronilla varia) und Hornklee 
(Lotus corniculatus) aufziehen. Larven von Zygaena angelicae leben aus- 
schließlich auf Coronilla varia (Bunte Kronwicke) und solche der Subspe- 
zies Z. elegans der Schwäbischen Alb auf Coronilla coronata (Bergkron- 
wicke). Die Larve von Zygaena transalpina ernährt sich von Hornklee-Ar- 
ten (Lotus spec.), Hippocrepidis comosa und Astragalus-Arten. 


3) Die Falter bevorzugen als Nektarquellen violette Blüten der Kardenge- 
wächse (Dipsacaceae) und Korbblütler (Asteraceae) vom Köpfchenblü- 
tentyp, die sie je nach Blühaspekt nutzen. Darunter zu zählen sind vor al- 
lem Acker-Witwenblume (Knautia arvensis), Tauben-Grindkraut (Scabio- 
sa columbaria), Wilde Karde (Dipsacus silvester) und weiterhin Kalkaster 
(Aster amellus), verschiedene Disteln (Carduus- und Cirsium-Arten, die 
Kugeldistel Echinops sphaerocephalus) und besonders Flockenblumen 
(Centaurea scabiosa, C. jacea). Auf mainfränkischen Trockenrasen kann 
man diese allgemeine Liste noch durch den Berglauch (Allium monta- 
num), ein dort lokal vorkommendes pannonisch-pontisches Florenele- 
ment erweitern. 


4) Eine zwingende Aussage zur Habitatbindung der drei Semispezies des 
transalpina-Komplexes ist nicht möglich: Ob die sogenannte „Kalkstetig- 
keit“ der Larven (Meier 1960) sich über den Umweg des ausschließlichen 


Abb. 5: (Photo: A. Hille) Mainfränkische Trockenstandorte: Ansicht des NSG „Grainberg-Kal- 
benstein“ bei Gambach, Mainfranken 
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Vorkommens der spezifischen Larven-Futterpflanzen auf Kalkuntergrund 
manifestiert, oder das xerotherme Mikroklima aufgrund der Flachgriindig- 
keit, Nährstoffarmut und guten Wasserableitung der Böden sowie be- 
stimmter Sonnenexposition der Hänge den Ausschlag als autökologische 
Leitfaktoren abgeben, ist ungeklärt (Naumann, pers. Mitt.). Für die Imagi- 
nes scheint vor allem der Saum- und Ubergangsbereich von offenen 
warm-trockenen Magerrasenflächen und abwechslungsreichen, teils be- 
schatteten Habitatstrukturen attraktiv zu sein. Die mainfränkischen Trok- 
kenstandorte (s. Abb.5-7) z.B. zeichnen sich durch ein vielfältiges Habi- 
tatmosaik von Weinbergsbrachen, Streuobstwiesen, teils offenen Steppen- 
heiden (s. Abb.5) mit lückigen „echten“ Trockenrasen (s. Abb.6) und 
buschwaldartigem Steppenheidewald (s. Abb.7) aus lichten Beständen von 
Eichen (Quercus robur) und Schwarzkiefern (= Föhren) (Pinus sylvestris) 
aus (Heß & Ritschel-Kandel 1989). 


Eine allgemeine Biotopcharakterisierung der Zygaenenstandorte über be- 
stimmte Pflanzengesellschaften führt am Ziel vorbei, da bestimmte cha- 
rakterisierende Strukturelemente des Habitats von verschiedenen Pflan- 
zengesellschaften gebildet werden können; das zeigt das weite Spektrum 
unterschiedlicher Lebensraumtypen, insbesondere in Bereichen der medi- 
terranen und subalpinen, respektive montanen Verbreitung. 


5) Die Flugzeiten der Semispezies sind in Allopatrie überlappend bis leicht 
zeitlich versetzt. In Parapatrie scheint es zu einer Schärfung der Trennung 


Abb. 6: (Photo: A. Hille) NSG „Gregor-Kraus-Park“: Halbtrockenrasen am Standort Gambach, 
Mainfranken 
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| der jahreszeitlichen Flugperioden zwischen den in Kontakt stehenden Se- 
mispezies zu kommen (s.a. Naumann et al. 1984; Naumann & Tremewan 
1984; Böhmer 1995). Die Flugzeit von Z. angelicae beginnt in Mainfran- 
ken ungefähr Mitte Juli bis Anfang bzw. Mitte August, während Z. hippo- 
crepidis vereinzelt Anfang August erscheint und ihre stärkste Populations- 
entwicklung im Laufe des Monats August bis Anfang September nimmt. 


Fragestellung 


In der vorliegenden Arbeit werden kleinräumige geographische Differenzie- 
rungsmuster von Allozymen in der parapatrischen Kontaktzone in Mainfran- 


Abb. 7: (Photo: A. Hille) 
„Steppenheide und lichter 
Steppenheidewald“ des 
Standortes GAM III, Gam- 
bach, Mainfranken 
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ken und auf der Altmühlalb zwischen Populationen von Z. hippocrepidis ju- 
rassica und Z. angelicae rhatisbonensis mit verschiedenen statistischen popu- 
lationsgenetischen und populationsphänetischen Methoden untersucht. Zum 
Vergleich werden Populationen aus den jeweiligen Kernarealen als Vertreter 
des großräumigen Maßstabes geographischer Differenzierung herangezogen. 


Folgende Fragen stehen im Vordergrund der Untersuchung, wobei raum-zeit- 
liche Aspekte evolutionsbiologischer Prozesse im Rahmen dieser Arbeit aus- 
geklammert bleiben, da sie Gegenstand weiterer Untersuchungen sind: 


1. Lassen sich die beiden Teilzweige Z. hippocrepidis und Z. angelicae auf- 
grund der genetischen Zusammensetzung ihrer Populationen mit deskrip- 
tiven populationsgenetischen Parametern als unterschiedlich kennzeich- 
nen? Wie groß sind die Unterschiede und in welchem Maße tragen sie zu 
einer Klärung der taxonomischen Verhältnisse im Untersuchungsgebiet, 
insbesondere an den Kontaktzonen der Taxa bei? 


2. Gibt es eine strukturelle Hierarchie in der räumlichen Organisation des 
genetischen Materials innerhalb der einzelnen Teilzweige im Sinne einer 
polytypischen Gliederung, und welchen Aufbau hat sıe? Zeigen die einzel- 
nen Populationen selbst eine Unterstruktur? 


3. Mit welchem populationsgenetischen Modell lassen sich die populations- 
genetischen Strukturen der Semispezies vor dem Hintergrund eines Kräf- 
tespiels der Evolutionsfaktoren Isolation und Gendrift innerhalb der Art- 
grenzen, sowie Selektion und Genfluß in den Kontaktbereichen angemes- 
sen beschreiben? 


4. Welche Werte erreichen die aus den populationsgenetischen Daten ermit- 
telten indirekten Schätzwerte für das Ausmaß des Genflusses zwischen Po- 
pulationen innerhalb der Semispezies und über die Kontaktzonen hinweg 
in die jeweils andere Semispezies? 


5. Gibt es geographische Differenzierungsmuster, und welche evolutionsbio- 
logischen Prozesse können für ihre Existenz verantwortlich gemacht wer- 
den? Lassen diese Muster Aussagen über Richtung und Ausmaß rezenter 
bzw. historischer Introgression von Genen über die Kontaktzonen hinweg 
zu, und findet man in den Genotypen-Verteilungen Hinweise auf Fl-Hy- 
bride? Welche genaue Lage haben die beiden Teilabschnitte der Kontakt- 
zone zwischen Z. angelicae und Z. hippocrepidis? 


6. Um zu einer ersten Beurteilung der evolutionsbiologisch releventen Rah- 
menbedingungen bei der Stabilisierung der Kontaktzonen zu gelangen, 
werden in einer synoptischen Betrachtung schließlich die erarbeiteten po- 
pulationsgenetischen Befunde vorläufigen Freilandbeobachtungen zur Po- 
pulationsökologie gegenübergestellt. 
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MATERIAL UND METHODEN 


Die Fundorte 


Die Fundorte der Populationen, von denen Stichproben fiir die enzymelek- 
trophoretische Untersuchung entnommen wurden, sind in den geographi- 
schen Kartenübersichten (Abb.13-16), sowie in einer Liste (Tab.1) mit Na- 
men, verwendeten Abkürzungen, und Angaben über die regionale Herkunft 
zu finden. Die Stichproben enthalten immer nur Tiere einer Saison im Zeit- 
raum der Jahre 1987-1990. Die Liste dient gleichzeitig als systematische Ein- 
ordnung der Populationen in verschiedene sub- bzw. semispezifische Niveaus 
nach Reiss & Tremewan (1967). Die Stichprobenumfänge sind der Tabelle 
der Genotypenfrequenzen (Tab.12, im Anhang) zu entnehmen. 


Tab. 1: Systematische Hierarchieebenen im Z. transalpina-Komplex und geographische Herkunft 
der untersuchten Populationen 


Semispezies 
Subspezies 
Populationsgruppe Populationen (Abkz.) 


Zygaena angelicae OCHSENHEIMER, 1808 
ssp. rhatisbonensis BURGEFF, 1914; Bayern, Deutschland: 


topotypische Populationsgruppe "carolimagni BURGEFF, 1965"; 
Mainfranken, Raum Karlstadt: 


Gambach GAM 
Mäusberg MÄU 
Himmelstadt HIM 
Feuerthal FEU 
Altmühl- und Frankenalb: 

Kinding KIK 
Katzental KAZ 
Velburg VEB 
Parleithen PAR 
Eisenhammer EHA 
Velden/Pegnitz VEL 
Lungsdorf LUN 
Artelshofen ATH 
Pottenstein, Teufelshöhlle POT 
Haßlach HAS 
Lauterhofen LAU 


ssp. angelicae OCHSENHEIMER, 1808; Wiener Becken, Österreich; Niedere 
Karpaten, Slowakei 

St.Egyden STE 

Bucova BUV 

Trystin TRS 
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Semispezies 
Subspezies 
Populationsgruppe Populationen (Abkz.) 


Zygaena transalpina (ESPER, 1782) 
ssp. angelico-transalpina DANIEL, 1954 
Salzburger Land, Steiermark, Osterreich: 
St. Coloman, Seewaldsee SEE 


ssp. tilaventa HOLIK, 1935 

Friaul, Norditalien: 
Interneppo INT 
Monte Prat MTP 


Zygaena hippocrepidis (HUBNER, 1799) 
| ssp. Jurassica BURGEFF, 1914; Baden-Wiirttemberg und Bayern, Deutschland 
Nordbaden, Mainfranken: 


Retzbach RZB 
Edelfingen EDE 
Werbach WER 
Böttigheim BÖT 


"jurassicola BURGEFF, 1926"-Populationsgruppe 
Altmühlalb, Bayern: 


Kinding KIR 
Enkering ENK 
Böhming BÖH 
Gungolding GGD 
Altdorf ALT 
Morsbach MOR 
Eichstätt EIC 
Dollnstein DOL 
Eßlingen ESS 


ssp. centripyrenaea BURGEFF, 1926; Pyrenäen, Katalonien, Spanien: 
Collado de Santigosa CDS 


ssp. occidentalis OBERTHÜR, 1907; franz. Atlantikküste, Dept. Charente- 
Maritime: 
Dompierre sur Mer DOM 


Die im Freiland gefangenen Falter wurden vor Ort in Flüssigstickstoff tiefge- 
froren, um die Enzymaktivitäten zu erhalten. Als Transportgefäß diente ein 
Flüssigstickstoffbehälter, Modell GT 21 der Fa. CRYOSON, Heidelberg. 
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Abb. 8: (Photo: B. Pieper) Apparatur zur vertikalen Enzymelektrophorese mit angeschlossenem 
Kühlsystem 


Biochemische Methoden 


Die hier angewendete Elektrophoresemethode ist eine vertikale Stärkegele- 
lektrophorese. Die Elektrophoreseapparatur ist ein identischer Nachbau der 
Anlage von Geiger (Zoologisches Institut der Universität Bern), die nach- 
träglich mit zusätzlichen Kühlaggregaten versehen wurde (Abb.8). Näheres 
zu bautechnischen Details und allgemeine Hinweise zu enzymelektrophoreti- 
schen Anwendungen in der Lepidopterologie findet man in Geiger (1990). 


Eine Auftrennung von 24 Stoffwechselenzymen in mehreren (regelmäßig in 
drei) Puffersystemen wurde unter langen Trennzeit-Bedingungen (16-18 
Std.) durchgefiihrt (Tab.2). Die Rezepturen fiir die Puffersysteme und die 
Färbelösungen (s.S. 210 ff), sowie die Bedingungen der elektrophoretischen 
Trennung (s.S. 224) wurden von mehreren Autoren übernommen und modifi- 
ziert (Ayala et al. 1972; Brewer 1970; Harris & Hopkinson 1978; Pasteur et 
al. 1988; Scholl et al. 1978; Shaw & Prasad 1970). Die Elektrophoresebedin- 
gungen sind im Anhang ausführlich dargestellt. 


Zur Anwendung der Enzymelektrophorese in populationsgenetischen Stu- 
dien 


Die Abschätzung der genetischen Variabilität von Populationen läßt sich im 
Rahmen umfangreicher populationsgenetischer Studien bei einem vertretba- 
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Tab. 2: Ubersicht zu den Ergebnissen der Enzymelektrophorese 
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ren Zeitaufwand mit der relativ kostengünstigen Methode der Enzymelek- 
trophorese durchführen. Diese biochemische Methode liefert genetisch inter- 
pretierbare Daten des Polymorphismus von sogenannten Allozymen (= 
strukturell variable Enzymformen eines multiallelen Enzymlocus mit mehr 
oder minder großen Laufweitenunterschieden im elektrischen Feld) in natür- 
lichen Populationen. 


Zur technischen Durchführung der Elektrophorese in verschiedenen Berei- 
chen der Biologie und zu ihrem Einsatz bei der Untersuchung populations- 
biologischer und systematischer Studien existiert eine Vielzahl guter Einfüh- 
rungen (s. z.B. Ferguson 1980; Hillis & Moritz 1990; Richardson et al. 1986), 
so daß hier auf eine erneute genaue Beschreibung verzichtet werden kann. 

Die nach Auftrennung und spezifischer Färbung der Allozyme entstehenden 
Bandenmuster oder Zymogramme sind entsprechend einem kodominanten 
Mendelschen Erbgang individuell genotypisch auszuwerten: Jedes Tier er- 
zeugt für jedes untersuchte Allozym einen bestimmten „elektrophoretischen 
Phänotypus“ (s. Geiger 1990), dessen Zusammensetzung aus einer bzw. zwei 
oder mehrerer Einzelbanden zu einem charakteristischen Muster den geno- 
typischen Zustand des kodierenden Genlocus entweder als homozygot oder 
als heterozygot ausweist (s. Ferguson 1980). Da es multiple Enzymvarianten 
(= Allozyme) gibt, und diese mono- oder multimer, d.h. aus nur einer oder 
mehreren Polypeptideinheiten bestehen — wobei die Multimere außerdem 


m A. 
co A, 


Monomer 


AA-AA) 
RAP IN IS, 
AAAA. 
AA,AA, 
cam AA AA, Ze aN ARUN 


Tetramer 


Genotypen AA, 


Abb. 9: Hypothetisches Zymogramm mono- und multimerer Allozyme mit je zwei Allelen A, 
und A, (verändert nach Richardson et al. 1986) 
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noch gleich bzw. unterschiedlich (= homo- bzw. heteromer) gebaut sein kön- 
nen — sind mehr oder minder komplizierte Bandenmuster auf dem Gel zu er- 
warten. Die genotypische Interpretation einer hypothetischen Auswahl sol- 
cher Allozymmuster mit jeweils zwei Allelen eines Genortes zeigt die Abb.9. 


Man interpretiert Laufweitenunterschiede (= unterschiedliche rf-Werte, s. 
Hille 1986) der Genprodukte „Allozyme“, welche oft mit dem Namen „Elek- 
tromorphe“ (s. King & Otha 1975) bezeichnet werden, als allele Unterschie- 
de am Genlocus, und benennt diese Elektromorphen entweder mit Zahlen 
entsprechend dem rf-Wert oder mit Buchstaben in alphabetischer Reihenfol- 
ge, vom kleinsten rf-Wert ausgehend. 


Pieper (1991) bemerkt, daß ‚mit Hilfe der Elektrophorese prinzipiell nur Unterschiede zwischen 
verschiedenen Allelen nachgewiesen werden können, nicht aber die Identität gleicher Allele! 
Werden verschiedene Allele aufgrund gleicher Laufweite ihrer Genprodukte zu einer Elektro- 
morphenklasse zusammengefaßt, führt dies zwar zu einem Informationsverlust, jedoch nicht zu 
einem grundsätzlichen Fehler.“ Man könnte ergänzen, daß bei ungenügender Irennschärtfe der 
angewandten Methode und/oder nicht zweifelsfreier Unterscheidung von Elektromorphen mit 
sehr ähnlichen Laufweiten die Zusammenfassung solcher Elektromorphen zu einer Elektromor- 
phenklasse mit einem breiteren rf-Wertbereich gerechtfertigt ist, was lediglich zu einem kleine- 
ren Schätzwert der genetischen Variation führt. Deshalb sollte man wegen der methodischen Be- 
schränkungen der Elektrophorese (kryptische Variation, s. Singh et al. 1976), und weil man sich 
bei der elektrophoretischen Untersuchung auf die phänotypische Ebene der primären Genpro- 
dukte, welche vielfältigen modifikatorischen Veränderungen unterliegen können (s. Johnson 
1977), bezieht, besser von phänetischer Variation als von genetischer Variation sprechen, obwohl 
die Untersuchung letzterer angestrebt wird. Das Begriffspaar „Phänotyp — Genotyp“ in Analo- 
gie zum Begriffspaar „Phän — Gen“ (Johannsen 1909; zitiert in: Yablokov 1986) beschreibt die 
nicht genau bekannte oder untersuchte multirelationale Beziehung zwischen Merkmalsausprä- 
gung und genetischer Basis. Dabei kommt dem Begriff Phan (Begriffsdefinition s. Timofeef-Res- 
sovsky et al. 1977) die Qualität eines einfachen, genotypisch determinierten Merkmals zu (Ya- 
blokov 1986), und Allozyme als ausreichend stabile, diskrete und nicht weiter unterteilbare Ele- 
mentarmerkmale sind prädestiniert, als Phäne angesprochen zu werden. In der internationalen 
populationsgenetischen Literatur wird diese feine, aber exaktere begriffliche Unterscheidung 
bei der Interpretation enzymelektrophoretischen Untersuchungen in der Regel nicht vorgenom- 
men. Außerdem besteht vor allem im englischsprachigen Schrifttum eine begriffliche Verwir- 
rung durch den gleichzeitigen Gebrauch einer „phänetischen Terminologie“ im Zusammenhang 
mit der Anwendung numerischer Methoden in der sog. „numerischen Taxonomie“ ([= phenetics, 
phenetic classification], s. Diskussion in: Yablokov 1986). Wegen dieser Unklarheiten werden, 
den internationalen Gepflogenheiten folgend, daher auch in der vorliegenden Arbeit alle Befun- 
de in der genetischen Terminologie angesprochen und diskutiert. 


Zur Kennzeichnung der genetisch interpretierten Elektromorphen verschie- 
dener Allozyme werden die Abkürzungen der Namen der untersuchten En- 
zyme für die kodierenden Genloci benutzt, wobei die einzelnen Elektromor- 
phen in Klassen gleicher rf-Wertbereiche gleiche, solche verschiedener Elek- 
tromorphenklassen entsprechend unterschiedliche Buchstabenbenennungen 
bekommen, z.B. Pgm-a, Hk-b. Beobachtet man mehrere unabhängige Loci 
eines Enzyms (= Isozyme), so nummeriert man die Loci, je nach Laufweite 
von der Startlinie aus, durch: dabei bekommt der Genort kathodal wandern- 
der Elektromorphe ein Minuszeichen vorangestellt, z.B. (-)Aconl-a. 

Die genetische Interpretation mindestens der häufigeren Allele wurde unter- 
stützt durch gelelektrophoretisch ausgewertetes Zuchtmaterial (F1-Nach- 
kommen von Wildfängen). Dennoch bleiben Unsicherheiten der Interpreta- 
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tion hinsichtlich seltener Allele. Pieper (1991) diskutiert in allgemeiner Form 
Quellen möglicher Fehlinterpretationen bei der Auswertung der Zymo- 
gramme, vor allem die Möglichkeiten einer nicht gerechtfertigten geneti- 
schen Interpretation modifikatorischer Bandenartefakte. Wegen ungleich ge- 
ringerer Chancen, solche Fehler bei der Untersuchung reiner Wildpopulatio- 
nen mit zahlenmäßig beschränkten Nachzuchten (in der vorliegenden Ar- 
beit) auszumerzen, als bei der Verfügbarkeit einer ausreichenden Menge von 
Labortieren (in der Diplomarbeit von Pieper 1990), werden die Ergebnisse 
bezüglich des Lauf-und Trennverhaltens bestimmter Enzyme von Z. transal- 
pina mit denen von Z. trifolii verglichen. Besonders auffälligen, dabei selten 
auftretenden, ungewöhnlichen Banden von durch die Analyse bei Z. trifolii 
her bekannten, problematischen Enzymen wurde im Falle von Z. transalpina 
jedoch keine besondere Aufmerksamkeit bei der Interpretation beigemessen: 
sie wurden wie „echte“, genetisch determinierte Allozyme behandelt. Aller- 
dings besitzen die Fehler, die bei der geschilderten Handhabung der Bewer- 
tung einzelner seltener Banden ohne genetische Grundlage auftreten, in den 
populationsgenetischen Summenstatistiken kaum Auswirkungen auf die Er- 
gebnisse (Ausnahmen s. F,,-Werte, S. 144 ff und „private-allele-regression“, 
5.158): 


Statistische Methoden der Populationsgenetik und der geographischen Va- 
riationsanalyse (GVA) 

Zur statistischen Auswertung wurden Standardprogramme (BMDP-PC90, SPSS-PC 4.0) des 
Zoologischen Forschungsinstituts und Museum Koenig, Bonn benutzt. Außerdem kamen einige 
FORTRAN- und QUICKBASIC-Programme zum Einsatz, die in lauffähige Programme compi- 
liert wurden: BIOSYS-1, release 1.7 (Swofford 1989): GENESTAT (Black & Krafsur 1985): 
NTSYS, release 1.6 (Sneath & Sokal 1973, Dietz 1983, Finke 1983); C2D (Jacques 1989); GEN- 
DIS, TDRAW (Nei 1987): BIOM-Pc (Sokal & Rohlf 1981); SAAP (Sokal & Wartenberg 1983). 
Die Tabellen und Graphiken sind mit der Tabellenkalkulation EXCEL 3.0 (Microsoft) erstellt. 
Verbreitungskarten und Abbildungen wurden mit einem Scanner (HP ScanJet Plus II, Hewlett 
Packard) eingelesen. 

Das Analyse-Design wurde nach folgenden Uberlegungen entworfen: 


1) Am Anfang quantitativer populationsgenetischer Analysen stehen not- 
wendigerweise beschreibende Parameter. Hierzu zählen die Parameter 
der genotypischen und der genischen Struktur (vgl. Weber 1978), deren 
Schätzwerte die Genotyp- und Allelfrequenzen sind, und die Parameter 
der genetischen Variabilität (Polymorphismusgrad, Heterozygotie und ab- 
geleitete Größen). Diese kennzeichnen die Populationen aufgrund ihres 
genetischen Aufbaus. Verschiedene Signifikanztests vermitteln die Anpas- 
sungsgüte der Parameterschätzungen (z.B. G-Test auf Hardy-Weinberg- 
Gleichgewicht; Heterogenitätstest der Allelfrequenzen etc.). 


2) Anschließend kommen multivariate Methoden der numerischen Phänetik 
(s. Sneath & Sokal 1973) zum Einsatz, denen bei der Datenanalyse auf in- 
traspezifischem Niveau nicht die bekannten Mängel und Nachteile anhaf- 
ten wie bei ihrer Verwendung in der Klassifikation und Systematik auf hö- 
heren taxonomischen Ebenen (Sokal 1983). Zu solchen Methoden zählen 
die Berechnung genetischer Abstände und die Gendiversitätsanalyse, die 
die Multi-Locus-Allelfrequenzen als Merkmalsdimensionen nutzen. Ihnen 
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assoziiert sind die in ihrer Leistung in etwa komplementären Cluster- und 
Ordnungsmethoden, wovon erstere hierarchische Gliederungen in Popula- 
tionsgruppen schaffen und letztere nicht-hierarchische Beziehungsgefüge 
zwischen Populationen herstellen. 


3) Weitere populationsgenetische Methoden wie die einfache und die hierar- 
chische F-Statistik, verwandt mit Verfahren der multifaktoriellen Varianz- 
analyse von Genotyp- und Allelfrequenzen, tarıeren die Balance zwischen 
den Wirkungen verschiedener Evolutionsfaktoren bei der räumlichen po- 
pulationsgenetischen Differenzierung. Sie liefern außerdem indirekte ge- 
netische Schätzwerte für das Ausmaß des Genflusses zwischen Populatio- 
nen. Unter dem Sammelbegriff „Genfluß“ soll hier zunächst jeder Mecha- 
nismus verstanden werden, der zu einem Austausch von Genen zwischen 
Populationen führt. Der in der Populationsgenetik synonym mit „Gen- 
fluß“ verwendete Begriff „Migration“ wird in dem Fall korrekt verwendet, 
wenn Migration zwischen etablierten Populationen der Hauptmechanis- 
mus für Genaustausch ist (Slatkin 1985a). 


4) Die räumliche Autokorrelationsanalyse schließlich ist ein Verfahren der 
geographischen Variationsanalyse (GVA), das die räumliche Variabilität 
von Populationen auf geographisch signifikante genetische Strukturen un- 
tersucht, und aus den Beziehungen zwischen den Verteilungen der Varia- 
blenwerte und den Differenzierungsmustern Aussagen über die diese Mu- 
ster erzeugenden evolutiven Prozesse ableitet. 


5) Einen empirischen Test des populationsgenetischen Modells zur Beschrei- 
bung der räumlichen Differenzierung bietet schließlich der sogenannte 
Mantel-Test (Mantel 1967), eine multivariate Erweiterung der räumlichen 
Autokorrelation. 


Die quantitative Beschreibung der Population mit Basisparametern der Po- 
pulationsgenetik 


Untersucht man die genetische Struktur einer Population, so werden be- 
stimmte Merkmale wie z.B. die Häufigkeit und Verteilung von Genotypen — 
einzeln für jeden Locus oder gemeinsam für zwei oder mehr Loci betrachtet 
— für die Beschreibung dieser Population genutzt; dabei besitzt diese in dem 
populationsgenetischen Modell keine räumliche Dimension. Die Population 
wird auf der Grundlage einer punktuell verdichteten genetischen Struktur 
mit geeigneten genetischen Kenngrößen erfaßt, zu deren Beschreibung stati- 
stische Schätzwerte über Stichprobenerhebungen herangezogen werden. 


Genotypische und genische Beschreibung einer Population und das Hardy- 
Weinberg-Gleichgewicht (HWG) 


Der einleitende Schritt zur Erfassung der genetischen Populationsstruktur 
besteht in der Beschreibung der Genotypenverteilung. Wenn die (enzyme- 
lektrophoretische) Populationsstichprobe sicherstellt, daß jedes Individuum 
der Population unabhängig von anderen Individuen die gleiche Chance hat, 
in der Stichprobe vertreten zu sein, dann sind die Genotypen beim Auftreten 
von 2 Allelen binomial oder bei m Allelen multinomial verteilt und einfaches 
Auszählen stellt die beste Methode dar, diese Verteilung zu beschreiben. Die 
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Zahl der verschiedenen Genotypenklassen richtet sich nach der Zahl der Al- 
lele m des Locus und addiert sich aus den verschiedenen möglichen Homo- 
und Heterozygoten: das sind genau m mal die Anzahl der Homozygoten (n,) 
und alle verschiedenen Heterozygotenvariationen ohne Wiederholung und 
Berücksichtigung der Reihenfolge (n, n,). Die einzelnen Genotypenanteile 
sind relative Häufigkeiten, die die Absolutzahlen der verschiedenen Genoty- 
pen auf die Gesamtzahl gezählter Tiere n mit nj = n beziehen, d.h. n,/n = X, 
(alle Homozygoten) bzw. n,/n = X, (alle Heterozygoten). 


Während sich die Absolutzahlen verschiedener Allele direkt über das Aus- 
zählen der unterschiedlichen Genotypen finden lassen, berechnet sich der 
Anteil eines beliebigen Allels A, in der Populationsstichprobe, die Allelfre- 
quenz X,, als bester Schätzwert mit der Beziehung: 


Kal non 
i#j 


Glchg. (1): Berechnung der Allelfrequenzen (s. Nei 1987) 


Unter der Bedingung, daß die Stichprobenentnahme aus einer multinomia- 
len Verteilung erfolgt, d.h. aus Populationen im Hardy-Weinberg-Gleichge- 
wicht (s.u.), ergibt sich für die Varianz V(x,) des 1-ten Allels 


MN lern) 


Glchg. (2): Varianz der Allelfrequenzen, Hardy-Weinberg-Gleichgewicht angenommen (s. Nei 
1987) 


Befindet sich die Population im Hardy-Weinberg-Gleichgewicht — einer Si- 
tuation, in der eine idealisierte, unendlich große Population mit Zufallspaa- 
rung keinen evolutiven Anderungen unterliegt — so ergeben sich für die Be- 
ziehungen zwischen Genotyp- und Allelfrequenzen folgende allgemein be- 
kannten Gleichungen, die als quadratische Potenzentwicklung des Ausdrucks 
(x, +X, + X,+ ...+Xn) für die beteiligten Allele als Hardy-Weinberg-Glei- 
chungen (Hardy-Weinberg-Gleichgewicht, Hardy-Weinberg-Gesetz) Ein- 
gang in die populationsgenetische Literatur gefunden haben (s. Lehrbücher 
der Populationsgenetik: z.B. Hedrick 1985). 


Zu erwähnen ist die Tatsache, daß die absoluten Anteile an Allelen in der 
Population ebenfalls multinomial verteilt sind, wie man aus obigen Hardy- 
Weinberg-Gleichungen erkennt; infolgedessen kann die Population vollstän- 
dig über ihre Allelfrequenzen charakterisiert werden, ein Vorteil, welcher 
den genetischen Parameter „Verteilung der Allelfrequenzen“ als grundlegen- 
de populationsgenetische Kenngröße von Populationen heraushebt, und der 
darüberhinaus die zentrale Rolle in den meisten populationsgenetischen Mo- 
dellen spielt. 

Im Falle von Stichprobenerhebungen der Allelfrequenzen einer Population 
sollten letztere immer zusammen mit ihren Standardfehlern angegeben wer- 
den, die von den Allel- und den Genotypfrequenzen gemeinsam abhängen: 
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Bo = (+ X, - 28)1 Qn) 


Glchg. (3): Varianz der Allelfrequenzen; Annahme des Hardy-Weinberg-Gleichgewichts nicht 
vorausgesetzt (vgl. Weir 1990) 


Ein einleitender Test auf Hardy-Weinberg-Verhältnisse in Populationen ist 
daher immer anzuwenden, wenn man die betreffende Population eher durch 
ihre Allelfrequenzen als ihre Genotypfrequenzen beschreiben will. Dariiber 
hinaus gibt es biologische Rahmenbedingungen, die diesen Test sinnvoll er- 
scheinen lassen. Nach allgemeiner Auffassung gelten signifikante Abwei- 
chungen der beobachteten Genotypfrequenzen von den unter dem Hardy- 
Weinberg-Gleichgewicht zu erwartenden Genotypfrequenzen als Indiz dafür, 
daß die Zufallspaarung (Panmixie) in der Population nicht erfüllt ist (Weir 
1990). Das Prinzip der Zufallspaarung [random mating] bezieht sich auf die 
Paarungschance von Individuen mit einem bestimmten, durch das betrach- 


Tab. 3: Heterogenitätstest der Allelfrequenzen im Z. transalpina-Superspezieskomplex nach 
Workman & Niswander (1970) 


Hinweis: Die Irrtumswahrscheinlichkeit P ist bei alternativen Heterogenitätstest der Allelfre- 
quenzen auf der Hierarchieebene von Subspezies des Superspezies-Komplexes wenigstens 
kleiner als 6 %o (hier nicht aufgeführt). 


Locus Zahl der Allele x Freiheitsgrade Irrtumswahr. P 
PGI 8 2565.065 245 0,00000 
PGM 10 3860,526 Si) 0,00000 
HK 3 910,627 70 0,00000 
MDH-1 6 979,398 175 0,00000 
MDH-2 7 297.0: 210 0,00000 
GOT-1 4 853,21 105 0,00000 
GOT-2 6 1884,689 INS) 0,00000 
GE 7 1409,057 210 0,00000 
MPI 4 1.12.4836 AOS 0,00000 
ACON1 5 11804128 140 0,00000 
ACON2 8 2272594 245 0,00000 
6PGDH 6 1862,685 WS 0,00000 
IDH-1 6 1960,002 175 0,00000 
IDH-2 3 98,461 70 0,01409 
ME 4 1832,943 105 0,00000 
WP 4 268,288 105 0,00000 

ces Ve Da ASS Ocoee 7 
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tete Gen festgelegten Genotyp. Sie hängt ausschließlich von der Häufigkeit 
dieses Genotypen in der Population ab (Hartl & Clark 1989). Es gibt eine 
Reihe von Gründen für Abweichungen von der Zufallspaarung, auf die spä- 
ter noch ausführlich eingegangen wird. 


Als statistische Testmöglichkeiten signifikanter Abweichungen vom Hardy- 
Weinberg-Gleichgewicht gelten der x °-Test oder der genauere G (= 2I)-Test 
(s. Sokal & Rohlf 1981) in der Anwendung als Anpassungstests. Eine bessere 
Methode bedient sich des Inzuchtkoeffizienten innerhalb einer Population 
(F,s; s.S. 51), der unter panmiktischen Paarungsverhältnissen F,, = 0 ist. su 
signifikantes Abweichen von Null kann man mit der Beziehung y° 
nF, (m-1) mit m(m-1)/2 Freiheitsgraden testen (Li & Horvitz 1953; zit. in: 
Brown 1970). 


Unterschiede ın den Allelfrequenzverteilungen zwischen s Populationen las- 
sen sich am besten mit Kontingenztafeln untersuchen (Workman & Niswan- 
der 1970). Der y7-Heterogenititstest für m Allele pro Locus ist 


= 2n ), Via)ix, 
i=1 


mri 2 DIN 
t=] k=1 


Glchg. (4): Workman-Niswander-Heterogenitätstest der Allelfrequenzen (vgl. Hedrick 1985) 


Der x” fiir r Loci ist die Summe der einzelnen y°-Werte für jeden Locus und 
hat (r-1)(m-1) Freiheitsgrade (Hedrick 1985). 

Gelten Hardy-Weinberg-Gleichgewichte, so können die mittleren Allelfre- 
quenzen direkt — wie oben beschrieben — mit den populationsspezifischen Al- 
lelfrequenzen verglichen werden. In allen anderen Fällen müssen Kontin- 
genztafeln mit den verschiedenen Genotypen als Zelleneinträge aufgestellt 
werden — unter Berücksichtigung der Vorschrift, keine leeren Zellen in den 
Tafeln zuzulassen und die Mindestzelleinträge gegebenenfalls durch Zusam- 
menfügen benachbarter Zellen (vgl. Hille & Naumann 1992) > 5 zu halten. 
Jedoch ist in allen Fällen die statistische Aussagefähigkeit dieser Tests für 
multiple Allelfrequenzverteilungen gering, etwa vergleichbar dem x°-Test 
auf Hardy-Weinberg-Erwartungstreue bei multiplen Allelen (Majumber & 
Chakraborty 1981; Cuguen et al. 1988). Verbesserungen erzielt man mit dem 
G-Test im Rahmen der Mehrfach-Test-Prozedur (Gabriel 1966; Sokal & 
Rohlf 1981; s.u.). 


Schätzmaße der genetischen Variabilität von Populationen 


Genetischer Polymorphismus: Im Unterschied zu der Vielzahl vorge- 
schlagener Maße zur Beschreibung der genetische Vielfalt (die durchschnitt- 
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liche Allelzahl pro Locus, der Polymorphiegrad PI (Singh & Jain 1971; vgl. 
Hille & Naumann 1992), der Prozentsatz polymorpher Loci P am Genom 
oder die Polymorphismuskonvention, einen Genort als polymorph anzuse- 
hen, wenn die Frequenz des häufigsten Allels nicht größer als 95% bzw. 99% 
ist,) besitzt nur der sogenannte Heterozygotiegrad bzw. die durchschnittliche 
Heterozygotie H eine eindeutige biologische Bedeutung. 


Die durchschnittliche Heterozygotie bzw. Gendiversitat H: Aus 
enzymelektrophoretischen Studien gewonnene individuelle Daten der unter- 
suchten Individuen werden gemeinhin als Multilocus-Genotypen angesehen. 
Die Heterozygotie H der Population (bzw. der Populationsstichprobe H) ent- 
spricht 

1) dem durchschnittlichen Anteil an Heterozygoten pro Locus, und 


2) außerdem dem durchschnittlichen Anteil der Genloci, die im heterozygo- 
ten Zustand vorliegen. 


Folglich besteht die einfachste Methode zur Bestimmung des Heterozygotie- 
grades darin, bei einem Individuum den Anteil der genotypischen Zustände 
an den Loci zu zählen, die heterozygot vorliegen, und dann diese Anteile 
über die untersuchten Individuen der Populationsstichprobe zu mitteln (sog. 
mittlere beobachtete Heterozygotie H,). In analoger Weise stellt das Verhält- 
nis Heterozygote/Gesamtzahl aller Genotypen an einem Locus die soge- 
nannte Locus-Heterozygotie dar, die in die mittlere Locus-Heterozygotie bei 
Mittelung aller locusspezifischen Werte tibergeht. 


Eine übersichtliche Darstellungsform für die mittlere beobachtete Heterozy- 
gotie ist die (r x N)-Matrix (Abb.10; s. Hedrick 1985). 

Dabei repräsentiert H, den Wert für das i-te Individuum und den j-ten Locus. 
Die Eintragungen in die Matrix sind 0 (homozygot) oder 1 (heterozygot). 


Enzymlocus 
Individuum 1 2 3 vee j vee m 
1 Hi, Hy His Hy, Ry Hy, 
| Hi, H, Hi. 
N Han Hy, 
H., Fl Ha on H, on ie H 


Abb. 10: r x N-Matrix zur Darstellung der beobachteten mittleren Heterozygotie (nach: He- 
drick 1985) 
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Die Mittelwerte der Spaltensummen bilden die geschätzte Heterozygotie an 
einem Locus (Locus-Heterozygotie), die Mittelwerte der Zeilensummen ent- 
sprechen der individuellen Heterozygotie. Die geschätzte mittlere beobach- 
tete Heterozygotie der Population (Stichprobengröße n) bei Berücksichti- 
gung von r Loci ist dann in der Notierung nach Nei (1975) 


= 
a! 


Die Varianz ist 


H (= He) 


rn 


Glchg. (5): Mittlere beobachtete Heterozygotie und deren Varianz in einer Populationsstichpro- 
be mit Umfang n (vgl. Hedrick 1985) 


= 


In Populationen mit Zufallspaarungen gewinnt das genetische Variabilitats- 
maß „Heterozygotie“ eine zusätzliche Bedeutung als Maß für die Gendiver- 
sitat (Nei 1973, 1975, 1977, 1986). Es läßt sich nämlich mit Hilfe der Hetero- 
zygotie eine Aussage darüber treffen, wie hoch die durchschnittliche Wahr- 
scheinlichkeit dafür ist, daß zwei zufällig ausgewählte Allele unterschiedlich 
sind. Diese Wahrscheinlichkeit ist eins minus der Genidentität. Wenn Gene 
hier als identisch bezeichnet werden, bedeutet dies keine Abstammungs- 
gleichheit, wie im Falle der Inzuchtkoeffizienten (s.u.), sondern einfach, daß 
sie (z.B. mit molekulargenetischen oder biochemischen Standardmethoden 
wie etwa der Enzymelektrophorese) nicht zu unterscheiden sind; diesen Zu- 
stand repräsentieren gerade die Homozygoten. Daher wird die Heterozygo- 
tie unter Hardy-Weinberg-Bedingungen (= erwartete Heterozygotie) an ei- 
nem Locus definiert als 


ae ies De x 
i=1 


Glchg. (6): Heterozygotie unter Hardy-Weinberg-Bedingungen (= erwartete Heterozygotie) an 
einem Locus | (vgl. Nei 1975) 


Wenn n Individuen den Umfang der Stichprobe ausmachen und die Grenz- 
verteilung der verschiedenen Genotypen multinomial ist, erhält man einen 
Schätzwert der Heterozygotie h; an einem Locus für Stichprobenumfange n 
>50 (Nei & Roychoudhury 1974a) 
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2 N2 
ea 2n(l = ) (21 eel) 
ee 
Glchg. (7): Schätzwert der Heterozygotie h, an einem Locus fiir Stichprobenumfange n < 50 (vgl. 
Nei & Roychoudhury 1974a) 


Der Schatzwert der durchschnittlichen Heterozygotie H ist das Mittel über 
alle Loci 


Glchg. (8): Durchschnittliche Heterozygotie H über alle Loci r (vgl. Nei 1975) 


Die Varianz von H errechnet sich aus 
Vi) = V(h)/r 


A 


wobei V(h) die Varianz von h ist 


r 


ie > KH) | CD 
f=] 


Glchg. (9): Varianz der Heterozygotie H (vgl. Nei 1975) 


Nei (1973, 1975, 1977, 1978, 1986) stellte in einer Serie von Arbeiten sein 
Konzept der „Analyse der Gendiversität in unterstrukturierten Populatio- 
nen“ vor. Der wichtigste Parameter dieses Konzeptes ist der „Koeffizient der 
genetischen Diversität zwischen Populationen (G,,)“, der auf eine Schätzung 
der genetischen Diversität des Genoms abzielt. Da die Gendiversitätsanalyse 
sich eng an den Hauptaspekt der Wright’schen F-Statistik anlehnt, wird sie 
dort besprochen. 
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Statistische Bemerkungen zum Schätzmaß „Heterozygotie“ und Signifikanz- 
tests 


Die Übereinstimmung zwischen der beobachteten Heterozygotie H, und der 
erwarteten Heterozygotie H unter Hardy-Weinberg-Bedingungen läßt sich 
mit dem y°- bzw. G- Test überprüfen. 


Ein großes Problem, auf das Archie (1985) hinweist und zugleich Vorschläge 
für statistische Testverfahren unterbreitet, stellt der Vergleich der Heterozy- 
gotiegrade zwischen verschiedenen Populationen dar. Die gesamte Varianz 
der Heterozygotie setzt sich aus der großen Varianzkomponente der „Zwi- 
schen-Locus-Varianz“ und der kleinen „Innere-Locus-Varianz“ zusammen. 
Dabei besitzt die Locus-Heterozygotie eine L-förmige Verteilung mit einem 
starken Übergewicht monomorpher Loci, so daß die Varianz nicht zufrie- 
denstellend durch Untersuchung weiterer Loci verringert werden kann, wo- 
hingegen die von der Individuenzahl abhängige „Innere-Locus-Varianz“ 
durch höhere n merklich verringert werden kann. Nei (1986) meint aller- 
dings, daß nichtparametrische Standardtests anwendbar seien, wenn die Zahl 
untersuchter Loci r 2 30 ist, da die L-Verteilung der Heterozygotie sich lang- 
sam einer Normalverteilung annähere. Archie (1985) empfiehlt aufgrund ei- 
gener ausführlicher Analysen des statistischen Verhaltens von H unter An- 
wendung des parametrischen t-Tests paarweise abhängiger Stichproben, ge- 
genüber vermeintlichen signifikanten Unterschieden im Heterozygotiegrad 
zwischen Populationen skeptisch zu sein. Es sind vor allem zwei Gründe, die 
für den Mangel der statistischen Güte der Tests verantwortlich sind: Wenn 
die mittleren Heterozygotiegrade gering sind, macht sich die schon angespro- 
chene Tatsache besonders bemerkbar, daß die Heterozygotie-Mittel nicht 
normalverteilt sind. Auch bei höheren Heterozygotie-Unterschieden und 
größeren Stichprobenumfängen bleibt die große „Zwischen-Locus-Varianz“ 
dennoch bestehen und verhindert damit, daß die Testgüte ausreicht, über al- 
ternative statistische Hypothesen zu entscheiden. 


Trotz dieser Unzulänglichkeiten und in Ermangelung besserer Tests wird in 
der vorliegenden Arbeit der nicht-parametrische Kruskal-Wallis-Test (Sokal 
& Rohlf 1981) angewendet, um Unterschiede im Heterozygotiegrad zwi- 
schen den Populationen der Semispezies festzustellen. Außerdem wird der 
paarweise Vergleich verbundener Stichproben mit dem Mittelwert einer Ver- 
teilung mit Hilfe des t-Tests (Sokal & Rohlf 1969) durchgeführt, um Unter- 
schiede im Heterozygotiegrad einzelner Populationen von dem einer Popula- 
tionsgruppe festzustellen. Archie (1985) liefert hierzu kritische Tabellenwer- 
te und Graphen für unterschiedliche Stichprobenumfänge n, Anzahlen r un- 
tersuchter Loci und verschiedenen Niveaus der Heterozygotie. 


Anwendung des Schätzmaßes „Heterozygotie“ zur Bewertung geographi- 
scher Kontaktzonen 


Die durchschnittliche beobachtete Heterozygotie H, kann mit gutem Erfolg, 
so der Vorschlag von Corbin (1981), dazu verwendet werden, die ungefähre 
Mittellinie des Übergangsbereiches bei geographischem Kontakt zweier Sub- 
spezies festzulegen. Da Zwischen Subspezies der Genaustausch zwar einge- 
schränkt, jedoch prinzipiell möglich ist, sollte sich der Kontakt der Subspe- 
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zies durch signifikant erhöhte Werte der beobachteten mittleren Heterozygo- 
tie im Übergangsbereich bemerkbar machen, bzw. der Wert der Heterozygo- 
tie im Idealfall zwischen den entsprechenden Werten der intergradierenden 
Populationen liegen, sofern sich diese durch deutliche Heterozygotie-Unter- 
schiede auszeichnen. Diese Verhältnisse ergeben sich aus der Tendenz der 
Heterozygotie, einem Maximum zuzustreben, unter der Voraussetzung, daß 
es keinen Heterozygotennachteil gibt, wenn die unterschiedlichen Allelfre- 
quenzen zwischen den Populationen sich zahlenmäßig angleichen und/oder 
die Zahl der in die Berechnung eingehenden Allele (erhöhter Polymorphis- 
musgrad P) zunimmt. Beides trifft bei der tatsächlichen Intergradierung un- 
terschiedlich differenzierter Populationsgruppen zu. Somit ist die mittlere be- 
obachtete Heterozygotie H, als Testgröße in Kombination mit dem F,,-Koef- 
fizienten besonders auch zur Prüfung von Hybridisierungsvorgängen prä- 
sumptiver Hybridzonen anwendbar. 


Im Zusammenspiel mit der mittleren Heterozygotie im Hardy-Weinberg- 
Gleichgewicht H kann ein x°- oder G-Anpassungstest erst darüber Auf- 
schluß geben, ob es überhaupt bei erhöhten Heterozygotie-Werten zu Hybri- 
disierungen gekommen ist, oder ob irrtümlich verschiedenartige Individuen, 
z.B. Angehörige der in Frage kommenden Elternpopulationen wegen ihrer 
zu geringen morphologischen Unterscheidbarkeit, in einer Stichprobe zu- 
sammengefaßt wurden (s.S. 147). 


Die statistischen Analysetechniken zur Beschreibung der genetischen Popu- 
lationsstruktur unterschiedlicher Komplexitätsstufen 


Einführung 


Die heute in der Populationsgenetik weitgehend akzeptierte Auffassung zur 
geographischen Variation von Allozympolymorphismen lautet, daß Isolation 
und Zufallsdrift die bestimmenden Faktoren für die geographische Vertei- 
lung von Allelfrequenzen sind (Kimura 1987, Gillespie 1991; dort auch Dis- 
kussion gegenteiliger Ansichten). Dabei wird von quasi-selektionsneutralen 
Allelen ausgegangen (Wright 1978, Slatkin & Barton 1989); der entsprechen- 
de Selektionswert liegt in der Größenordnung von s = 1/N, (Kimura 1987). 
Demzufolge sind solche Populationsmodelle besonders leistungsfähig, wel- 
che die unterschiedlichen Effekte von Drift und Migration auf die genetische 
Differenzierung von Populationen kombinieren (Crow 1986). 


Nachfolgend aufgefiihrte statistische Methoden zur Beschreibung der Popu- 
lationsstruktur beruhen auf einfachen Modellen mit diskreten demographi- 
schen Einheiten (= Subpopulationen), die zu regelmäßigen geometrischen 
Mustern miteinander verknüpft sind, deren Form in den sogenannten Insel- 
Modellen [infinite island model, n-island model] und den Trittstein-Modellen 
[1D-,2D-stepping-stone models] beschrieben wird (s.S. 82 ff). Diese Modelle 
entbehren als auf mathematische Belange zugeschnittene Konstrukte einer 
expliziten geographischen Struktur im Sinne genauer topographischer 
Raum-Lage-Beziehungen zwischen den Subpopulationen (s. Slatkin 1985). 

Das Insel-Modell (Abb.11) repräsentiert eine beliebig große [infinite islands] 
bzw. begrenzte Anzahl [n islands] äquivalenter Subpopulationen. Eine belie- 
bige, hier zu untersuchende Subpopulation erhält Zuwanderer aus den ande- 
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n-Insel-Modell 
Kontinent-Insel-Modell (N) 
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Abb. 11: Darstellung verschiedener geometrischer Modelle zur Populationsstruktur (aus: He- 
drick 1985) 


ren Subpopulationen mit einer Rate m, welche sich bestimmt aus der Wahr- 
scheinlichkeit, bei einer Zufallsauswahl eines Gens aus dieser Subpopulation 
das Gen eines Migranten zu ziehen (Hartl & Clark 1989). Die Annahme be- 
liebig vieler bzw. n gleichbedeutender Subpopulationen gewährleistet bei der 
mathematischen Behandlung dieses Modells, daß die zu behandelnden Zu- 
sammenhänge zwischen relativer Isolation, Genfluß und Differenzierung 
durch Gendrift mit statistischen Durchschnitt-Subpopulationen erfaßt wer- 
den können; insofern unterliegt diesen Vorstellungen keine geographische 
Struktur. Entsprechendes gilt für die Trittstein-Modelle (Abb.11). 


In Bezug auf die Modellierung von Genfluß (s.u.) kennzeichnet das Insel- 
Modell das Ausmaß des Genfluß als „regelmäßigen, meßbaren Genfluß über 
weite Strecken“ [long-distance gene flow], während die ein- und zweidimen- 
sionalen Trittstein-Modelle den Genfluß zwischen engbenachbarten Subpo- 
pulationen [short-range gene flow] abbilden. 
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Taxonomische Gliederung räumlich-geographisch und genetisch strukturier- 
ter Populationen 


Bei der Besprechung zur genetischen Populationsstruktur müssen verschie- 
dene ineinander geschachtelte, räumliche Hierarchieebenen im taxonomi- 
schen und populationsbiologischen Sinne berücksichtigt werden. 


Folgende Unterscheidungen und Konventionen sind daher notwendig, um 
zwischen theoretischen Modellen zur Populationsstruktur und taxonomi- 
schen Einheiten einerseits und ihrer Beschreibung andererseits auf den ver- 
schiedenen Organisations- und Komplexitätsstufen zu unterscheiden. 


Alle genetischen Einheiten werden zunächst mit dem neutralen Begriff „Po- 
pulation“ belegt, und deren Teileinheiten heißen „Subpopulationen“. Diese 
Benennungen haben zunächst nichts mit den gleichlautenden, in der Popula- 
tionsbiologie häufig benutzten Begriffen zu tun, sondern entsprechen in etwa 
dem statistischen Begriff der Population als Stichprobeneinheit. 


Wird aber eine hierarchische Organisationsstufe mit realem biologischen Hin- 
tergrund auf einer genau bestimmten Ebene angesprochen, so erfolgt eine Be- 
nennung dieser genetischen und/oder räumlichen biologischen Einheiten mit 
gebräuchlichen populationsgenetischen (s. Timofeeff-Ressovsky et al. 1977) 
bzw. taxonomischen Begriffen (s. Mayr 1975). Mit aufsteigender Stufe in der 
hierarchischen Organisation kommen die populationsgenetischen Begriffe 
Dem und Population sowie die taxonomischen Begriffe Subspezies, Semi- 
bzw. Allospezies (als Glieder einer Superspezies) und Biospezies in Betracht. 
Unter einem Dem versteht man lokale teilisolierte Paarungseinheiten in sub- 
strukturierten Populationen — den evolutionsbiologischen Grundeinheiten in 
der Natur. Die Subspezies ist die regional abgrenzbare Populationsgruppe 
einer polytypischen Biospezies. Die Biospezies ist die taxonomische Grund- 
kategorie und die natürliche Fortpflanzungsgemeinschaft. 


Theorie der genetischen Struktur von Populationen (F-Statistik) 


Die in der Populationsgenetik am häufigsten angewandte Methode, den Auf- 
bau von Populationen aus genetischen Struktureinheiten im oben verstande- 
nen Sinne zu beschreiben, ist die sogenannte ,,F-Statistik*. Die Entwicklung 
nachfolgender Gedanken in ein komplettes Theoriengebäude geht auf Sewall 
Wright (1931, 1940, 1951, 1965, 1978; s.a Kollektion klassischer Arbeiten von 
Wright in: Provine 1986) zurück. 


Eine (räumliche) Substrukturierung von Populationen läßt sich auf der gene- 
tischen Ebene nicht von echter Inzucht als Erscheinung des Paarungssystems 
unterscheiden, da beide Mechanismen zu einem Überschuß homozygoter In- 
dividuen führen (sog. Wahlund-Effekt: Wahlund 1928, zitiert in Nei 1987; 
s.u.). Es ist daher naheliegend, beide Prozesse mit (ähnlichen) Parametern, 
den F-oder Inzuchtkoeffizienten [coefficients of inbreeding] zu beschreiben. 
Alle F-Koeffizienten sind in der traditionellen Formulierung nach Wright als 
Korrelationskoeffizienten definiert. In panmiktischen, diploiden Mendel-Po- 
pulationen werden die Gameten beliebig gemischt, denn bedingt durch glei- 
che Paarungschancen der Individuen [random mating] vereinigen sich väter- 
liche und mütterliche Gameten völlig zufällig. Es gibt daher keine Korrela- 
tion zwischen homologen Genen der verschmelzenden Gameten in Bezug auf 
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die Frequenzen dieser Gene in der gesamten Population (Wright 1978). Weist 
man beispielsweise den Allelen dieses Gens A,, A, normierte Werte zu (z.B. 
für Vorhandensein von Allel A, den Wert 1, und für Nicht-Vorhandensein von 
A,, dafür aber Vorhandensein von A, den Wert 0), so wird die Produkt-Mo- 
ment-Korrelation r gleich Null, und daher ist auch F = 0. Bei absoluter Inzucht 
dagegen vereinigen sich ausschließlich abstammungsgleiche Allele, welche zu 
100% korrelieren; daraus ergibt sich die Beziehung: r = F = 1. Der allgemeine 
Inzuchtkoeffizient F ist definiert als die Wahrscheinlichkeit dafür, daß die bei- 
den Allele eines Gens eines Individuums abstammungsgleich (= autozygot) 
sind. Zwei Gene (Allele) heißen abstammungsgleich [identical by descent], 
wenn sie Kopien desselben Genes eines Genortes in einem früheren Individu- 
um dieser genetischen Linie (= Vorfahre) sind (Maynard-Smith 1989). 


Man kann daher sagen, daß die verschiedenen Parameter des Modells „F- 
Statistik“ zum einen die durchschnittlichen Abweichungen von der Zufalls- 
paarung innerhalb der Teilpopulationen angeben und zum anderen die Ab- 
weichungen von den Erwartungswerten unter Panmixie in der gesamten Po- 
pulation auf den Wahlund-Effekt zwischen Teilpopulationen beziehen; die F- 
Koeffizienten sind damit nichts anderes als Erwartungskorrelationen unter 
Hardy-Weinberg-Verhältnissen für sich vereinigende Gameten [uniting ga- 
metes] und beziehen sich daher immer auf alle Loci. Fordert man für das Mo- 
dell, daß außer den berücksichtigten evolutiven Kräften Gendrift und Migra- 
tion keine zusätzlichen — wie Mutation und Selektion — im System wirken, so 
gehen die Erwartungswerte von F (die Korrelationskoeffizienten für einzelne 
Allele) in die entsprechenden Parameter „Inzuchtkoeffizienten“ über. 


Wright (1965) versteht unter der „genetischen Struktur von Populationen“ 
(die einer weiteren Unterteilung in Subpopulationen gleichkommt) die 
durchschnittliche Korrelation zwischen der individuellen genetischen Konsti- 
tution, die sich durch den Zusammentritt zweier Gameten bei der Erzeugung 
eines diploiden Individuums manifestiert, und entsprechend kombiniertem 
genetischen Material bei Betrachtung höherer Integrationsstufen des gesam- 
ten Genpools. Im Klartext bedeutet diese etwas umständliche Definition eine 
gesonderte Erfassung der Abweichungen von der Panmixie auf verschiede- 
nen Hierarchieebenen. Mit jeder Stufe korrespondiert ein eigener F-Koeffizi- 
ent — aus diesem Umstand bezieht die Methode ihren Namen „F-Statistik“. 


Definition der F-Koeffizienten Folgende Definitionen ergeben sich da- 
mit für die verschiedenen F-Koeffizienten: 


F,, ist der Korrelationskoeffizient für sich vereinigende Gameten, bezogen 
auf den Allelbestand einer bestimmten Subpopulation. F,, mißt das Aus- 
maß an Inzucht in jeder einzelnen Subpopulation. 


F,, ist der Korrelationskoeffizient für sich vereinigende Gameten, bezogen 
auf den Gesamt-Genpool. F,, bestimmt den Inzuchtgrad in der gesamten 
Population. 


F,, ist der Korrelationskoeffizient für zwei zufällig aus einer Subpopulati- 
on herausgegriffene Allele, bezogen auf alle Allele des Gesamt-Genpools. 
Er ist ein Maß für Differenzierung in der gesamten Population. 
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Nei (1977) konnte zeigen, daß sich Wright’s F-Statistik — welche, als Korrela- 
tion von Gameten definiert, das Problem ergibt, daß sich die Korrelation auf 
alle Loci beziehen muß - in einer bestechend einfachen Weise mit Hilfe der 
Genotyp- und Allelfrequenzen im Sinne einer echten Parameterschätzung 
für das populationsgenetische Modell neu definieren läßt: Nei’s Idee fußt auf 
einem Wahrscheinlichkeitskonzept, das auch für einzelne Loci definierbar 
ist. Eine Wahrscheinlichkeitsaussage vergleicht die Abstammungsgleichheit 
zweier zufällig gezogenen Allele aus einer Subpopulation mit der Wahr- 
scheinlichkeit dafür, daß zwei ebenso zufällig ausgewählte Allele aus unter- 
schiedlichen Subpopulationen abstammungsgleich seien; in der praktischen 
Anwendung entspricht diese Definition einer Abschwächung des Begriffs 
„abstammungsgleich = autozygot“ zu „strukturgleich = homozygot“. Außer- 
dem konnte Nei (1986) die F-Analyse auf den Fall multipler Loci mit multip- 
len Allelen ausdehnen. 

Berechnung der F-Koeffizienten Die Berechnung der verschiedenen 
F-Koeffizienten ist am einfachsten zu verstehen mit Nei’s Interpretation: Be- 
trachtet man zunächst die Organisationsebenen Individuum (I), Subpopula- 
tion (S) und den Genpool als Ganzes (T) und stellt sich die Population aus s 
Subpopulationen (k = 1, 2, .., s) zusammengesetzt vor, so lassen sich mit einer 
Notation, die Nei (1987) folgt, drei verschiedene F-Koeffizienten für das i-te 
Allel mit der Allelfrequenz x, in der k-ten Subpopulation definieren, die als 
mit der Erwartungsheterozygotie gewichtete Mittel (s.a. Kirby 1975) auf ei- 
nen Genort bezogen sind: 
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Glchg. (10): Ein-Genort-F,,-Koeffizient, gemittelt über s Subpopulationen (vgl. Nei 1987) 


Entsprechend ist 
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Glchg. (11): Ein-Genort-F,,-Koeffizient, gemittelt über s Subpopulationen (vgl. Nei 1987) 
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Glchg. (12): Ein-Genort-F,,-Fixierungskoeffizient, gemittelt über s Subpopulationen (vgl. Nei 
1987) 


wobei 
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Hardy - Weinberg - Heterozygotie 


Glchg. (13): Hardy-Weinberg-Heterozygotie, über s Subpopulationen gewichtet (s. Nei 1987) 
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beobachtete Heterozygotie 


Glchg. (14): Beobachtete Heterozygotie, über s Subpopulationen gewichtet (nach Nei 1987) 


A = N: ze vw on 


Heterozygotie des Gesamt-Genpools 


Glchg. (15): Gewichtete Heterozygotie im Gesamt-Genpool der s Subpopulationen (nach Nei 
1987) 


Der Wichtungsfaktor ist 
1 

Wi. = = 
s 


Glchg. (16): Wichtungsfaktor mit gleichem Gewicht der s Subpopulationen (nach Nei 1977a) 


Man beachte, daß die von Nei (1977a) verwendete Wichtung m,=1/s (gleiches 
Gewicht der einzelnen Subpopulationen) hier ersetzt wird durch den relati- 
ven Anteil der einzelnen Subpopulationen an dem Gesamtstichprobenum- 
fang. 
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Anderenfalls ist 


n 
w= — 
n 


Glchg. (17): k-ter Stichprobengrößen-abhängiger Wichtungsfaktor der s Subpopulation (nach 
Black & Krafsur 1985) 


mit ny = Stichprobengröße der k-ten Subpopulation und n = Summe aller 
Stichprobenumfänge 


a ) 5 n 
= i k 
Glchg. (18): Summe der Stichprobengrößen der s Subpopulationen (nach Nei 1987) 


über die Stichprobengröße einzelner Subpopulationen gewichtet. 


Mittelt man diese auf nur einen Genlocus bezogenen F-Koeffizienten bei ei- 
ner Analyse einer Mehrzahl polymorpher Loci I, so erhält man: 
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Glchg. (19): Durchschnitts-F,,-Koeffizient, über polymorphe Loci gemittelt (nach Nei 1987) 


F,, repräsentiert das mittlere Defizit an Heterozygoten in einer einzelnen Po- 
pulation (eigentlicher Inzuchtkoeffizient). 


Glchg. (20): Durchschnitts-F,,-Koeffizient, über polymorphe Loci gemittelt (nach Nei 1987) 


F,, ist der absolute Inzuchtkoeffizient der Gesamtpopulation und beziffert 
das mittlere Defizit bestimmter, durch unterschiedliche Alleldifferenzierung 
in den Subpopulationen hervorgerufener Heterozygotenkombinationen im 
Gesamt-Genpool. 


Glchg. (21): Durchschnitts-F,,-Fixierungskoeffizient, über polymorphe Loci gemittelt (nach Nei 
1987) 


F,, ist das mittlere Maß der genetischen Differenzierung zwischen den Popu- 
lationen. 


46 


Notierungen und Benennungen der verschiedenen F-Koeffizien- 
ten Im Folgenden werden die Notierungen der einzelnen Inzuchtkoeffizien- 
ten besprochen. Eine gute Hilfe zur sicheren Unterscheidung der jeweiligen 
Bedeutung eines bestimmten F-Koeffizienten mit wechselnder Indizierung 
bietet der Hinweis, daß die Indizes den Bezugsrahmen der Inzucht (bei den 
Inzuchtkoeffizienten F,, und F,,) bzw. der Variation (im Falle des Fixierungs- 
koeffizienten F,,) festlegen: Der erste Index bezieht sich auf die genetische 
Einheit, in der der Effekt gemessen wird. Der zweite Index setzt diesen dann 
in Relation zum übergeordneten Bezugsrahmen, innerhalb dessen die basale 
genetische Einheit variiert. 


Besitzt ein Genort m Allele, so gibt es m verschiedene F,,-Koeffizienten, um 
die Zahl der verschiedenen Homozygoten X, zu bestimmen. Die Anzahl r 
untersuchter Loci erfordern weiterhin eine Mittelung der einzelnen F-Koeffi- 
zienten. Ebenso lassen sich für jede Subpopulation eigene F-Koeffizienten 
zur vollständigen Charakterisierung der Genotypenverhältnisse errechnen. 


Eine in sich schlüssige Benennung der unterschiedlichen F-Koeffizienten 

folgt den Vorschlägen Nei’s (1987) und gliedert sich in Anlehnung an Swof- 

ford (1989) in 

a) F-Koeffizienten für jede Subpopulation (Laufindex der Subpopulationen 
von k = 1 bis s; die Laufindizes werden für alle mathematischen Ableitun- 
gen und Formeln konsistent weiterverwendet.): 
F,,,, Ist der F,,-Koeffizient für das 1-te Allel in der k-ten Subpopulation. 
F,s, 1st der gewichtete Durchschnitt aller F,,,-Werte, gemittelt über alle 
Allele an einem Genlocus in der k-ten Subpopulation. Er faßt die von Al- 
lel zu Allel unter Umständen stark variierenden F,,,,-Koeffizienten in ei- 
nem einzigen Wert zusammen. 

b) F-Koeffizienten für einzelne Allele (Laufindex der verschiedenen Allele 
von 1= | bis m): 
F,,, ist der über alle Subpopulationen gewichtete Durchschnitt der F,,,,- 
Koeffizienten fiir das i-te Allel. Die Wichtungen (s. Kirby 1975) sind 
X,(1 — xx), wobei x, die Frequenz des i-ten Allels in der k-ten Subpopu- 
lation darstellt. 
Analog sind der F,,- und der F,,,-Koeffizient fiir das 1-te Allel über s Sub- 
populationen definiert. 


c) F-Koeffizienten fiir einzelne Loci: 


F,,, Fy, und F,, sind die gewichteten Mittel der F,..-, Fr undeke Werie 
über alle Allele 1. 


d) Mittelwerte der einzelnen F,,-, F,,- und F,,-Werte über alle Loci r bekom- 
men die Bezeichnung FR, Fund Fe. 


Konkurrierende Modelle zur genetischen Populationsstruktur 


Trotz des einheitlichen Ziels der Theorie der hierarchischen Populationsana- 
lyse, die genetische Variabilität auf allen Strukturebenen zu beschreiben, gibt 
es im populationsgenetischen Schrifttum drei konkurrierende Ansätze: 


1) die erweiterte F-Statistik nach Wright (Wright 1978), 
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2) die Methode nach Nei (1973, 1977, 1978a, 1987), und 


3) die Berechnungsmethode nach Weir & Cockerham (Cockerham 1969, 
1973; Weir & Cockerham 1984). 


Nachfolgend konzentriert sich die Besprechung lediglich auf Wright’s Fixie- 
rungsindex F,, (= Nei’s Koeffizient der genetischen Diversität G,,, = Weir & 
Cockerham’s ©). 


In der neuesten Fassung seiner hierarchischen F-Statistik beschreibt Wright 
(1978) die genetische Populationsstruktur mit dem Parameter F,, und kenn- 
zeichnet dieses Maß als die standardisierte Teilkomponente der genetischen 
Varianz zwischen Subpopulationen: 
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Glchg. (22): Stand. genetische Varianzkomponente zwischen Subpopulationen F,, (vgl. Rock- 
well & Barrowclough 1987) 


Der Zähler ist die gemessene Varianz der Allelfrequenzen zwischen den Sub- 
populationen, und der Nenner wird als sogenannte Grenzvarianz bezeichnet, 
die maximale Varianz, welche erreicht werden kann, wenn alle Subpopulatio- 
nen für verschiedene Allele fixiert wären (komplette Isolation; Wright 1965). 
Der F,,-Koeffizient heißt wegen dieser. Interpretation Fixierungsindex [fixa- 
tion-index]. Unter diesem Namen wird er in der populationsgenetischen Lite- 
ratur diskutiert. Die beobachtete genetische Varianz kann zusätzlich um die 
Komponente der Stichprobenvarianz korrigiert werden (Wright 1978): 


2 1 | 
Ve =D, Kg SX] = = | DB, Kullx,p/2n,,] 


Glchg. (23): Stichprobenkorrigierte Varianz der Allelfrequenzen zwischen s Subpopulationen 
(nach Rockwell & Barrowclough 1987) 


mit n,, = Individuen einer Subpopulation pro Locus und s = Zahl der Subpo- 
pulationen. 


Die hierarchische F-Statistik in der Anwendung auf taxonomi- 
sche Fragen Der Zusammenhang zwischen einer einfachen Populations- 
analyse und einer hierarchischen F-Statistik, die zudem eine noch genauer zu 
beschreibende besondere Bedeutung bei taxonomischen Grenzfällen besitzt, 
läßt sich mit Porter (1990) so formulieren: 


Geht man ausschließlich von einer einfachen Gliederung der zu untersuchen- 
den Gesamtpopulation in Subpopulationen aus, so wird die genetische Diffe- 
renzierung zwischen diesen mit dem Wright’schen Fixierungsindex F,, für ei- 
nen Locus angegeben als 
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Glchg. (24): Wright’s einfacher Fixierungsindex F,, fiir einen Locus in einer nicht hierarchisch 
strukturierten Gesamtpopulation (nach Wright 1978) 


wobei x, hier die durchschnittliche Frequenz des i-ten Allels in der Gesamt- 
population darstellt. 


ee Ks = 


Glchg. (25): Durchschnittliche Allelfrequenz des i-ten Allels in einer nicht strukturierten Ge- 
samtpopulation T (nach Porter 1990) 


Bei hierarchisch gestaffelter genetischer Organisation der Gesamtpopulation 
in c Gruppen (G), z.B. in verschiedene Subspezies, setzt sich die Varianz der 
Allelfrequenzen zwischen den Subpopulationen zusammen aus der Varianz- 
komponente innerhalb der Gruppen o°,, und der Varianzkomponente zwi- 
schen den Gruppen 0° „relativ zur Varianz der Gesamtpopulation: 
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Glchg. (26): Wright’s hierarch. Ein-Locus F,, = Varianz der Allelfrequenzen zwischen s hierar- 
chisch strukturierten Subpopulationen (nach Porter 1990) 


Die durchschnittliche Frequenz eines Allels in der Gesamtpopulation x, er- 
gibt sich (bei gleicher Stichprobengröße in den c Gruppen und nur dann!) als 
Mittelwert der entsprechenden mittleren Frequenzen dieses Allels in den c 
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Glchg. (27): Durchschnittliche Allelfrequenz des i-ten Allels in einer in c Gruppen unterteilte 
Gesamtpopulation T (nach Porter 1990) 


so daß 
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Glchg. (28): Wright’s hierarch. F,, = Varianz der Allelfrequenzen zwischen s hierarchisch in c 
Gruppen strukturierten Subpopulationen (nach Porter 1990) 
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Dieser Ausdruck läßt sich nun wieder mit Hilfe abgeleiteter F-Koeffizienten 
interpretieren und ist ein Maß für den Differenzierungsgrad zwischen hierar- 
chisch geordneten Gruppen. Nach Umformung erhält man 


For = st ~ sg 


Glchg. (29): Differenzierungsgrad zwischen hierarchisch in Gruppen strukturierten Subpopula- 
tionen (nach Porter 1990) 


Die relative Größe von F,, läßt dezidierte Aussagen über das Ausmaß des 
Genflusses über reproduktive Barrieren hinweg zu. Als Diskussionsgrundla- 
ge dient dabei der über alle untersuchten Loci gemittelte F-Wert. 


Die Wright’sche hierarchische Methode, in der Interpretation und Notierung 
nach Nei und ihrer Verwendung in der Taxonomie in der von Porter (1990) 
vorgeschlagenen Form, ist im Verband der unterschiedlichen Ansätze zur Be- 
schreibung der Populationsstruktur deshalb herausragend, weil ıhr ein über- 
prüfbares populationsgenetisches Modell zugrundeliegt. Dieses Modell läßt 
zudem Aussagen über das Ausmaß des Genflusses zwischen den Populatio- 
nen im Vergleich zur divergierenden Kraft der Gendrift zu (s.S. 63 ff). 


Nei (1973, 1975) schlug neben der von ihm neu definierten Version der 
Wright’schen F-Statistik eine sich von jener nur in Nuancen unterscheidende 
weitere Methode vor. Mit diesem Ansatz kann man die genetische Variabili- 
tät in biologisch sinnvoller Weise als Grad der Gendiversität bzw. der durch- 
schnittlichen Heterozygotie von Individuen und Populationen ausdrücken. 
Eine Analyse der Gendiversität ın substrukturierten Populationsgruppen 
kann sich folgerichtig auf eine Teilkomponentenzerlegung der Variation der 
Allelfrequenzen in eine „zwischen-den-Populationen-Komponente“ [inter- 
populational variance-component] und eine „innerhalb-der-Populationen- 
Komponente“ [intrapopulational variance-component] (Nei 1975) stützen. 
Später wurde diese Methode so erweitert (Nei 1986; Chakraborty 1980), daß 
auch weitere Unterteilungen der Population auf zusätzlichen Ebenen be- 
schreibbar wurden, womit diese Form der Analyse der Gendiversität eben- 
falls einen hierarchischen Charakter bekam. 


Während die eigentlichen Inzuchtkoeffizienten F,, und F,, der Wright’schen 
F-Statistik natürlich die Informationen über die Anteile der homo- und hete- 
rozygoten Genotypen benötigen, berücksichtigt der zur Beschreibung der ge- 
netischen Differenzierung evidente G,,-Koeffizient nur Allelfrequenzen. 

Nei (1973) nennt das Verhältnis G,- 
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Glchg. (30): Koeffizient der genetischen Diversität (Nei 1973a) 


den „Koeffizienten der genetischen Diversität“ und den Zähler des Bruches 
D,, die „Diversität zwischen Populationen“. Da G,, im Falle multipler Allele 
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das gewichtete Mittel von F,,, ist (Wright 1978), sind F,,und Gg, - fiir einzel- 
ne Loci berechnet — identisch. 
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Glchg. (31): Koeffizient der genetischen Diversität G,-für einen Genort (vgl. Hartl & Clark 
1989) 


Nei & Chesser (1983) und Nei (1987) präsentieren korrigierte Formeln zur 
modifizierten F-Statistik und zur Analyse der Gendiversität, welche Stich- 
probenfehler aufgrund kleiner und ungleicher Stichproben minimieren. 


Die Weir & Cockerham-Methode ist vom statistischen Design geprägt und 
ist eine hierarchische multifaktorielle Varianzanalyse ([nested MANOVA], 
Weir 1990) der Allelfrequenzen. Diese Methode berücksichtigt gezielt neben 
der Möglichkeit, in die Berechnung sehr unterschiedliche Stichprobenumfän- 
ge an Individuen einfließen zu lassen ([statistical sampling], Weir 1990), ge- 
rade auch die Tatsache, daß die Subpopulationen wegen ihrer eigenständigen 
evolutiven Geschichte divergente Abweichungen der Allelfrequenzen und 
abgeleiteter Größen von dem hypothetischen Mittel einer einheitlichen Ah- 
nenpopulation (als Voraussetzung in Wright’s Insel-Modell) zeigen sollten 
([genetic sampling], Weir 1990). Auf folgende wichtige Unterscheidung wei- 
sen Weir & Cockerham (1984) in diesem Zusammenhang hin: Wird der In- 
zuchtkoeffizient F in populationsgenetischen Modellen z.B. im Sinne 
Wright’s definiert als Erwartungswert des Korrelationskoeffizienten, so stellt 
er einen Parameter dar. Er ist daher als modellinhärente Größe per definitio- 
nem frei von statistischen Fehlern. Wird er dagegen z.B. aus den Genotypen- 
verteilungen einer Populationsgruppe abgeleitet und als Zahlenwert be- 
stimmt, so ist er ein statistischer Schätzwert mit entsprechender Streuung. 
Barton & Clark (1990) resümieren, daß alle drei Methoden mehr oder weni- 
ger ähnliche F-Werte liefern. Die wichtigste Fehlerquelle bei populationsge- 
netischen Analysen stelle damit nicht so sehr die angewandte Methode selbst 
dar, sondern sei vielmehr die Unsicherheit bezüglich einer verläßlichen Vor- 
stellung von der realen Populationsstruktur. 


Interpretation der ‚„Inzuchtkoefiizienten“ F,,.und FF) Diesdrer R- 
Koeffizienten sind über die Beziehung (Wright 1943, 1951, 1965) 
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Glchg. (32): Algebraischer Zusammenhang zwischen den F-Koeffizienten (Wright 1943, 1951, 
1965) 
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miteinander verbunden; sie können daher Zahlenwerte zwischen minus Eins 
und Eins annehmen. 


Der F,,-Koeffizient Der F,-Koeffizient bezieht sich per definitionem auf 
die Ebene der Individuen (I) einer Subpopulation (S). Eine signifikante Ab- 
weichung F,, von Null bedeutet eine Verletzung der Annahme einer panmik- 
tischen Population. Ist F,, <0, so befinden sich in der Population mehr hetero- 
zygote Individuen als nach dem Hardy-Weinberg-Gleichgewicht erwartet. 
Weitere Gründe für negative Abweichung können z.B. durch solche speziel- 
len Auszuchtsituationen [outbreeding depression] entstehen, wie sie durch 
den Eintrag von Fremdallelen infolge Hybridisierung zu beobachten ist, wel- 
che gemäß Definition bei unterschiedlicher genetischer Differenzierung der 
Elternpopulationen zu hybriden Heterozygoten führen muß. 


In Bezug auf bestimmte Paarungssysteme würde ein negativer F,,-Wert die 
systematische Vermeidung von Paarungen genetisch gleicher bzw. „blutsver- 
wandter“ Tiere bedeuten ([assortative mating], Wright 1965: Der Inzuchtef- 
fekt bezieht sich hier allerdings nur auf ein bestimmtes Gen, für das es ein 
assortatives Paarungsverhalten gibt; entsprechend ist nur ein einziger F,,- 
Wert von Bedeutung). Der Zusammenhang zwischen F,, <O und der signifi- 
kanten Erhöhung des Heterozygotiegrades wird somit unmittelbar einleuch- 
tend. Beide Parameter können demnach zu einer ersten Bestätigung von 
Gendiffusionen zwischen differenzierten Populationsgruppen in geographı- 
schen Kontaktzonen gemeinsam herangezogen werden. 


Positive Werte von F,, können durch eine Reihe von Gründen hervorgerufen 
werden. Der Hauptgrund, der zu der Bezeichnung von F,, als dem eigentli- 
chen Inzuchtkoeffizienten geführt hat und zu einem Überschuß an Homozy- 
goten führt (F,, >0), ist als „Wahlund-Effekt“ (s.o.) bekannt; in Form der F- 
Statistiken in Anwendung auf höhere Hierarchieebenen der Populations- 
struktur ist er bereits ausführlich beschrieben worden. Auf der Strukturebene 
einzelner Populationen tritt dieser Effekt immer dann auf, wenn es innerhalb 
der Population deutlich differenzierte Paarungseinheiten aufgrund einer be- 
stimmten Form des Fortpflanzungssystem, z.B. Großfamilien, Deme etc. 
gibt. Unterscheiden sich diese Einheiten durch ihre Allelfrequenzen vonein- 
ander, so ergibt sich wegen der einer Mittelwertbildung gleichkommenden 
Erfassung der Allelfrequenzen über die unbekannten Untereinheiten in ei- 
ner Zufallsstichprobe ein Überschuß an Homozygoten bei der Berechnung 
der Hardy-Weinberg-Genotypenverteilung. Der analoge Schluß ist richtig 
bei zeitlicher Inhomogenität und/oder räumlicher Differenzierung. 


Die Ursache solcherart positiver F,-Werte liegt oftmals in der vornehmli- 
chen Paarung verwandter Individuen in Abstammungslinien (eigentliche In- 
zucht [inbreeding]; Wright 1965). Vergleichbare Verhältnisse, die ebenfalls 
Inzuchtwirkungen haben, treten zwangsläufig in kleinen Populationen auf, 
da die Wahrscheinlichkeit für die Paarung autozygoter Individuen, d.h. Trä- 
ger abstammungsidentischer Allele, durch die begrenzte Zahl der Paarungs- 
partner erhöht ist. 


Für den speziellen Fall F,, = Fr = Fer = 0 gilt, daß auf allen Organisationsebe- 
nen panmiktische Verhältnisse herrschen, und es keine genetische Differen- 
zierung gibt. 


a2 


Der F,,-Koeffizient Die Interpretation des F,,-Koeffizienten (Wright 
1965) kann am besten tiber die umgeformte Beziehung deutlich gemacht wer- 
den: Der durchschnittliche, absolute individuelle Inzuchtkoeffizient F,, setzt 
sich aus zwei Komponenten zusammen, dem Anteil der unterschiedlichen 
Differenzierungen zwischen den Subpopulationen und dem verbleibenden 
Teil der um die jeweils durch Inzucht reduzierten Restvariabilität der einzel- 
nen Subpopulationen (D). Man kann nun bezüglich der möglichen Werte, 
die F „annehmen kann, folgende Fälle unterscheiden: 


Gibt es keine Differenzierung (F,, = 0) in den Allelfrequenzen zwischen 
den Unteremheiten D,ist F, = E>- 


Wenn die Untereinheiten panmiktisch und isoliert (F,, = 0), sowie unter- 
schiedlich differenziert (F,, > 0) sind, ist F,, notwendigerweise positiv und 
Fr = Fy, Ist die gesamte Population (T) eine große panmiktische Einheit, 
str; 0. 


Im entgegengesetzten Fall, wenn sich also die Untereinheiten aus inzüch- 
tenden Individuen zusammensetzen, sind die Gleichgewichtswerte für F,,, 
Fund. cleich Bins: 


Statistische VerlaBlichkeit der F-Werte Die Streuung der gemittelten 
F-Werte läßt sich leicht, unabhängig von der angewandten Methode, über 
eine universelle statistische Methode, die sogenannte „Jackknife-Prozedur“ 
berechnen (Efron 1982, Miller 1974, Yang & Robinson 1986), die sich beson- 
ders gut zur Schätzung solcher als Verhältniszahlen definierter Koeffizienten 
wie die F-Koeffizienten eignet. Hierbei wird die Berechnung desselben F- 
Koeffizienten so oft durchgeführt, wie es polymorphe Loci zu seiner Berech- 
nung gibt, unter der Fortlassung jeweils eines anderen Genlocus in fortlau- 
fender Wiederholung dieser Berechnungsfolge. Bei einer Zahl von r poly- 
morphen Loci entstehen bei der Berechnung von F, basierend auf r-1 ver- 
schiedenen Datensätzen, r sogenannte „Pseudowerte“ für F, deren Mittel- 
wert nun ein besserer Schätzer für F ist und dessen Varianz in der üblichen 
Definition als Summe aller Abweichungsquadrate vom Mittelwert im Ver- 
hältnis zum Stichprobenumfang gebildet wird. 


Beschreibung der in der vorliegenden Untersuchung angewandten Methoden 
zur F-Statistik 


In der vorliegenden Untersuchung wird Wright’s hierarchische Populations- 
strukturanalyse in der erweiterten Form auf mehrere Loci mit multipler Alle- 
lie angewendet. Das von Kirby (1975) empfohlene allgemeine Wichtungs- 
schema zur Berechnung aller in Frage kommenden F-Werte der verschiede- 
nen genetischen Organisationsstufen wird durchgehend eingehalten. 


Die Notation der F-Koeffizienten richtet sich nach Nei (1987), wie auch seine 
biologische Interpretation der F-Werte als Verhältnis zwischen beobachteten 
Genotypenverhältnissen zu solchen unter Hardy-Weinberg-Gleichgewichten 
übernommen wird. 


Die taxonomischen Hierarchieebenen bestehen aus einzelnen Populationen 
und Populationsgruppen, verschiedenen Subspezies und den drei Semispezies 
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Tab. 4: Nicht-hierarchische, summarische F-Statistik des Z. transalpina-Komplexes 

In die Mittelwertberechnungen der F-Werte gehen wahlweise 19 angelicae- (incl. 
Stichprobe GAM) und 16 hippocrepidis-Populationen (incl. Stichprobe GAM) ein. 
Gemittelt wird über 16 bzw. 13 (ohne die Loci Mpi, 6Pgdh und Me) polymorphe 
Loci. Alle F-Werte sind mit einer Irrtumswahrscheinlichkeit von P < 0,01 signifikant. 


F,* ist der Strichproben-korrigierte F,,-Wert. Weitere Erläuterungen im Text. 


Z. angelicae (ohne GAM) Z. angelicae (incl. GAM) Z. hippo. (ohne GAM) Z. hippo. (incl. GAM) 


PGI 0,048 0,031 0,083 0,068 0,144 0,13 0,164 0,151 
PGM 0,083 0,067 0,105 0,09 0,282 0,269 0,265 0,253 
HK 0,247 0,232 0,248 0,234 0,076 0,06 0,077 0,061 
MDH-1 0,149 0,133 0,164 0,148 0,072 0,052 0,067 0,048 
MDH-2 0,092 0,076 0,162 0,148 0,125 0,11 0,128 0,114 
GOT-1 0,098 0,08 0,095 0,077 0,094 0,077 0,089 0,073 
GOT-2 0,226 0,21 0,227 0,21 0,025 0,016 0,025 0,016 
SIT 0,05 0,033 0,048 0,031 0,155 0,139 0,159 0,144 
MPI 0,115 0,091 0,11 0,087 0,26 0,242 0,247 0,231 
ACON1 0,09 0,073 0,111 0,095 0,515 0,505 0,487 0,477 
ACON2 0,154 0,135 0,147 0,129 0,321 0,304 0,318 0,302 
6PGDH 0,232 0,213 0,357 0,344 01833 0,728 0,635 0,63 
IDH-1 0,063 0,046 0,089 0,073 0,081 0,066 Oars 0,104 
IDH-2 0,038 0,019 0,038 0,019 0,022 (6) 0,022 0 

ME 0,177 0,163 0,227 0,215 0,152 0,142 0,256 0,248 
TPI 0,14 0,088 0,124 0,082 0,03 0,006 0,052 0,035 


des Superspezies-Komplexes als Gesamtgenpool. Die hierarchische Zuord- 
nung der Populationen zu diesen genetischen Einheiten zeigt Tab.1. 


In den Tabellen 13 und 14 im Anhang sowie 4 und 5 werden die über einzel- 
ne/alle Allele in ausgewählten Populationen gemittelten Inzuchtkoeffizien- 
ten (F,,, und F,,,), die über alle Populationen gemittelten F-Werte (F(i) und 
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F), sowie die über einzelne und alle polymorphen Loci gemittelten F,,-Werte, 
in der einfachen und hierarchischen Berechnung mit dem transalpina-Kom- 
plex als Gesamtgenpool und getrennt fiir die beiden Semispezies Z. angelicae 
und Z. hippocrepidis aufgeführt. Aussagen über einzelne Populationen wer- 


den nur in bestimmten Fällen angestrebt. 


Der Fixierungsindex F,, überschätzt in dieser Form als über alle Allele der 
polymorphen Loci gewichtetes Mittel, bei dem er um die Varianz der unter- 
schiedlichen Stichprobengrößen korrigiert ist, die tatsächliche Differenzie- 
rung der Populationen. Deshalb entspricht er nicht Nei’s Koeffizient der ge- 
netischen Diversität G,, Letzterer ist im Vergleich zu F,, für die Diversität 
im Gesamt-Genpool gesondert aufgeführt (s. Tab.13 im Anhang). — Die teil- 
weise zu den F-Werten angegebenen Varianzen sind ,,Jackknife“-Varianzen. 


Tab. 5: Hierarchische F-Statistik und Bewertung des Ausmaßes des Genfluß 


Die Berechnung der Fixierungskoeffizienten ist Stichproben-korrigiert (4 F’,,). Die Wer- 
te sind mit einer Irrtumswahrscheinlichkeit von P < 0,01 signifikant. Die angegebenen 
Fixierungskoeffizienten stellen über polymorphe Loci gemittelte Werte dar; das Zeichen 
für Mittelwertbildung { } ist wegen vereinfachter Notation weggelassen. 


Zygaena transalpina - 


Komplex 


Hierarchie- 
Ebene X 


Population 
Subspezies 
Semispezies 
Population 
Population 


Subspezies 


(36 Pop.) 


Hierarchie- 
Ebene Y 


Subspezies 
Semispezies 
Superspezies 
Semispezies 
Superspezies 


Superspezies 


Semispezies: Zygaena angelicae 


(19 Pop.) 


Hierarchie- 
Ebene X 


Population 
Population 


Subspezies 


Hierarchie- 
Ebene Y 


Subspezies 
Semispezies 


Semispezies 


Notie- 
rung 


Fec 
Fer 


Fer 


Semispezies: Zygaena hippocrepidis 
(15 + 2 transalpina-Pop.) 


Hierarchie- 
Ebene X 


Poulation 
Population 


Subspezies 


Hierarchie- 
Ebene Y 


Subspezies 
Semispezies 


Semispezies 


Notie- 
rung 


Fee 
Fer 


Fer 


Fyy 


0,103 
OAS 
0,264 
0,21 

0,419 
0,352 


Num 


e 


2177 
1,851 
0,697 
0,94 
0,347 
0,46 


Berechnungsgrundlage: alle 16 poly- 
morphen Loci 


Bewertung 


Genfluß 
Genfluß 
Genfluß 
Genfluß 


reprod. Barr. 


reprod. Barr. 


Bewertung 


GenfluB 
GenfluB 


panmiktisch 


Bewertung 


GenfluB 
GenfluB 
GenfluB 


Berechnungsgrundlage: 13 Loci, ohne 


Mpi, 6Pgdh und Me 


Fyy 


N,m 


2,528 
1,943 
0,924 
1,039 
0,433 
0,475 


Bewertung 


Genfluß 
Genfluß 
Genfluß 
Genfluß 
reprod. Barr. 


reprod. Barr. 


Bewertung 


Genfluß 
Genfluß 


panmiktisch 


Bewertung 


Genfluß 
Genfluß 
Genfluß 
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: Berechnungsgrundlage: alle 16 poly- Berechnungsgrundlage: 13 Loci, ohne 
Zygaena transalpina - morphen Loci Mpi, 6Pgdh und Me 


Komplex (36 Pop.) 


nicht Derechnet! 


Tab 5. (Fortsetzung) 


Sekundäre Kontaktzone Region Mainfranken: Berechnungsgrundlage sind 8 Populationen 


1. Stichprobe Gambach (GAM) als angelicae-Population gewertet! 


Hierarchie- Hierarchie- Notie- EX Nem Bewertung 

Ebene X Ebene Y rung 

Population Semispezies Fa, 0,146 1,462 GenfluB 

Population Superspezies Far 0,392 0,388 reprod. Barr. 
Semispezies Superspezies F,, 0,288 0,618. sehr geringer Genfluß 


2. Stichprobe Gambach (GAM) als angelicae-Population gewertet! 


Hierarchie- Hierarchie- Notie- ER Nem Bewertung 
Ebene X Ebene Y rung 

Population Semispeziess Fa. 0,116 1,905 Genfluß 
Population Superspezies Far 0,392 0,388 reprod. Barr. 


Semispezies Superspezies Far 0,312 0,551 sehr geringer Genfluß 


3. Berechnungsgrundlage sind 7 Populationen, Stichprobe 
Gambach (GAM) fortgelassen 


Hierarchie- Hierarchie- Notie- 5% Nem Bewertung 
Ebene X Ebene Y rung j 

Population Semispezies Fa. 0,062 3,782  Genfluß 
Population Superspezies Far 0,446 0,311 reprod. Barr. 
Semispezies Superspezies F,; 0,41 0,36 reprod. Barr. 


Sekundäre Kontaktzone im Altmühltal: Berechnungsgrundlage sind insge- 
samt 20 verschiedene angelicae- und hippocrepidis- Populationen. 


Hierarchie- Hierarchie- Notie- ey Nem Bewertung 

Ebene X Ebene Y rung 

Population Semispezies = Fg, 0,073 3,175 _ Genfluß 

Population Superspezies Fer 0,363 0,439  reprod. Barr. 
Semispezies Superspezies For 0,313 0,549 sehr geringer Genfluß 


Signifikanzen für die F-Koeffizienten bestimmter Populationen sind mit dem 
x -Test bestimmt; auf einen zeitaufwendigen sequentiellen Bonferroni-Test 
(s.S. 78) wurde wegen der sehr hohen Zahlenwerte der F-Koeffizienten ver- 
zichtet (vgl. dazu Rice 1989); für eine Tabelle mit k Testfällen ist die Variable 
€= >(F,,/[s.d.])/\/kN (0, 1) -normalverteilt, mit [s.d.] als „Jackknife“-Standard- 
abweichung (Borsa et al. 1991). 


In allen Fallen, in welchen Unterschiede der ermittelten F-Werte zwischen 
Populationen gleicher genetischer Einheiten gezeigt werden sollen, werden 
einfache t-Tests paarweise abhängiger Stichproben angewendet (Nei 1987). 
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Genetische Abstände und fortgeschrittene numerisch-phänetische Methoden 


Eine der vorrangigsten Aufgaben der Populationsgenetik liegt in dem Bestre- 
ben, verschiedene Genpools miteinander zu vergleichen; sei es der Vergleich 
zwischen verschiedenen Populationen, Demen innerhalb von Populationen, 
Populationsgruppen — kurz: zwischen allen denkbaren Partitionen des geneti- 
schen Materials auf seinen unterschiedlichen Organisationsstufen. Es stellt 
sich die Frage, inwiefern sich verschiedene Genpools voneinander unter- 
scheiden und in welchem Ausmaß. Die Antworten auf diese Fragen haben 
immer den Charakter von Ahnlichkeitsaussagen. Das Ausmaß der geneti- 
schen Ahnlichkeit kann darüberhinaus wichtige Anhaltspunkte liefern, wie 
sich die vorgefundene genetische Divergenz auf unterschiedliche Hierarchie- 
niveaus verteilt (s.S. 59 f), was nach der Vorstellung der Vertreter der numeri- 
schen Taxonomie (s. Sneath & Sokal 1973) taxonomische Konsequenzen in 
sich birgt, oder ob es Übergänge zwischen Divergenzgraden gibt, die sich 
nicht ohne weiteres in strenge Hierarchien bringen lassen (z. B. klinale Varia- 
tion). Diese Verhältnisse können nicht-hierarchische Ordnungsmethoden 
(s.S. 61) besser verdeutlichen (Lessa 1990). 


Rogers’ und Nei’s genetische Abstände und ihre Varianzen 


Die Literatur zu den verschiedenen Möglichkeiten, genetische Abstände zu 
formulieren, ist sehr umfangreich, und es können hier nicht alle genetischen 
Abstandsmaße vorgestellt werden; in einer unvollständigen Auswahl seien 
die Arbeiten von Hedrick (1971) und Thorpe (1979) erwähnt, und eine gute 
Übersicht bieten die Symposiumsbände „Genetic Structure of Populations“ 
(Morton 1973) und „Genetic Distance“ (Crow & Denniston 1974). Zu den 
wichtigeren Neuentwicklungen zählen neben den unten näher diskutierten 
genetischen Abständen von Nei und Rogers (s.a. Übersicht bei Rogers 1991) 
der modifizierte genetische Abstand D von Hillis (Hillis 1984; Tomiuk & 
Graur 1988), und der besonders auf mit Allozymdaten konstruierte phyloge- 
netische Bäume abgestellte D, von Krimbas & Sourdis (1987). 


Die Vielzahl genetischer Distanzmaße läßt sich generell einer von zwei Klas- 
sen zuordnen: In die erste Gruppe fallen solche Maße, die — ähnlich geome- 
trischen Abständen - genetische Unterschiede, welche auf der Menge unter- 
schiedlicher Allelfrequenzverteilungen der untersuchten Populationen basie- 
ren, auf einen Zahlenwert, den Distanzwert, reduzieren. Ein wichtiger Ver- 
treter dieser Gruppe ist Rogers’ genetischer Abstand D, (1972). Faßt man 
die Populationen als Raumpunkte in einem m-dimensionalen Raum auf, der 
von m Allelen — gekennzeichnet durch die Allelfrequenzvektoren in den Po- 
pulationen — aufgespannt wird, so ist Rogers’ genetischer Abstand der Eukli- 
dische Abstand zwischen den Punktepaaren. Diese geometrische Definition 
im Euklidischen Raum läßt Rogers’ D, als metrisches Maß gelten, d.h. er ge- 
nügt den folgenden drei Bedingungen: 


Gegeben seien 3 Punkte P, Q und R und deren Abstände d voneinander; für 
diese gilt: 

1. Die Distanzen sind nicht negativ. 

2. Die Distanzen sind symmetrisch. 


>i 


3. Die Distanzen erfüllen die sogenannte Dreiecksungleichung d,, + d 
dpe: 


Genetische Distanzmatrizen, die Rogers’ Abstandskoeffizienten enthalten, 
sind wegen ihrer geometrischen Definition besonders zur graphischen Dar- 
stellung mit Hilfe von Ordinationsmethoden, wie z.B. der Multidimensiona- 
len Skalierung (s.u.) geeignet. Nachteile solcher Abstandsmaße erwachsen 
allerdings vor allem aus dem Umstand, daß eine biologisch sinnvolle Inter- 
pretation der Abstandswerte nicht immer möglich ist. Eine wünschenswerte 
Eigenschaft genetischer Abstände ist neben Datenreduktion und der Mög- 
lichkeit, genetische Unterschiede darzustellen, ihr Bezug zu der evolutionä- 
ren Geschichte der untersuchten Populationen. Dieser Bezug kann von einer 
detaillierten Abbildung der genetischen Muster lokaler Populationen bis zu 
einer Klassifikation einer Gruppe verwandter Arten auf der Basis geneti- 
scher Abstände, die einen Teilaspekt der Phylogenie dieser Gruppe wider- 
spiegeln, reichen. 


or = 


Zu dieser zweiten Klasse genetischer Abstände mit einer (unter bestimmten 
Annahmen) eindeutig definierten biologischen Bedeutung gehört der stan- 
dardisierte genetische Abstand D von Nei (1972), dessen Zuschnitt auf 
enzymelektrophoretische Daten ihn zu dem am häufigsten genutzten geneti- 
schen Abstandsmaß hat werden lassen. Nei’s D bzw. I (s.u.) kombiniert in ei- 
nem Wert die Informationen über Unterschiede in der Anzahl und den Fre- 
quenzen der Allele zwischen den verglichenen Populationen. Diese Unter- 
schiede können dann auf die genetische Divergenz zwischen zwei Taxa auf 
das Niveau der Basensubstitutionen (Codons) bezogen werden; so bedeutet 
ein D-Wert zwischen zwei Taxa von 0.28, daß sich zwischen ihnen ım Schnitt 
1/28 ~ 33% aller Genloci im Laufe der Evolution divergent verändert ha- 
ben. Die Vorteile von Nei’s D liegen in seiner linearen Beziehung zur Zeit, 
da er sich als Maß zur Messung von Codonaustauschen unter der Bedingung 
konstanter Evolutionsraten der Allozyme proportional zur evolutionären 
Zeitspanne verhält: D = -log.I = a" , mit einem a fiir elektrophoretisch ermit- 
telte Basensubstitutionen von 10°’ pro Locus pro Jahr. Damit ist die Diver- 
genzzeit zwischen Populationen oder Arten gleich t = 5x10°D. 


Alle Informationen aus den paarweise zwischen Populationen berechneten 
genetischen Abständen werden in sog. genetischen Distanzmatrizen zusam- 
mengefaßt (vgl. Hille & Naumann 1992). 


Nei’s genetische Distanz D zwischen zwei Populationen X und Y ist unter 
folgenden Annahmen wie folgt definiert: 


1) Die Populationen X und Y befinden sich im genetischen Gleichgewicht, 
ohne den störenden Einflüssen von Mutation, Selektion und Gendrift aus- 
gesetzt zu sein. 


2) Gegeben seien 
r = Zahl der Genloci in der Stichprobe 
m = Zahl der Allele am I-ten Genlocus 
x, = Frequenz des i-ten Allels in der Population X 
y, = Frequenz des i-ten Allels in der Population Y. 
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Glchg. (33): Standardisierter genetischer Abstand nach Nei (1972) 


D 


Ne 


oder als Schätzwert D mit der Korrektur für kleine und ungleiche Stichpro- 
bengrößen (Nei 1978a) 
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Glchg. (34): Nei’s standardisierter genetischer Abstand D für kleine und ungleiche Stichproben- 
größen (Nei 1978a) 


= -lIn 


Die genetische Identität I läßt sich als das Verhältnis veranschaulichen, wel- 
ches die Wahrscheinlichkeiten für den Zug identischer (hier strukturidenti- 
scher, nicht abstammungsgleicher, s.S. 42) Allele zwischen Populationen zu 
solchen innerhalb der Populationen ausdrückt. Dementsprechend schwankt 
der Identitätswert zwischen 0 und 1, der Wert D folglich zwischen 0 und einer 
offenen Obergrenze. 


Varianzen für paarweise berechnete genetische Abstände lassen sich nur un- 
ter großem Rechenaufwand und daher meist computergestützt berechnen. 
Nei & Roychoudhury (1974) und Nei (1978) konnten mit Hilfe der sogenann- 
ten Delta-Methode (s. Weir 1990), einer Taylor-Reihenentwicklung derjeni- 
gen Funktion (hier D) mit multinomial verteilten Frequenzen, für die Varian- 
zen gefunden werden sollen, entsprechende Formeln herleiten; da sie kom- 
plizierte gemischte gebrochen-rationale Summenterme aus Varianzen und 
Kovarianzen der mittleren Heterozygotie der paarweise verglichenen Popu- 
lationen erhalten, werden sie hier nicht gesondert aufgeführt, sondern es 
wird nur auf obige Literaturquelle verwiesen. Eine Alternative zur Berech- 
nung der Varianzen bietet eine „Jackknife-Prozedur“ (Mueller 1979) über 
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einzelne Loci (zur Methode s.u.). Die ermittelten Varianzen dieser Prozedur 
für D sind kleiner als diejenigen der von Nei angewandten Delta-Methode 
(Katz 1988, 1989). Statistische Unsicherheiten bei der Bestimmung der Vari- 
anz von D entstehen dann, wenn die Distanzwerte klein sind und ebenfalls 
kleine Stichprobengrößen zu ihrer Berechnung vorliegen. Für mittlere und 
große Distanzwerte setzt sich die Varianz hauptsächlich aus der Interlocus- 
Varianz zusammen. Diese Einflüsse mindern die Verwendung des stichpro- 
benkorrigierten D und die Einbeziehung möglichst vieler Genloci (in der Re- 
gel mehr als 30) in die Berechnungen. 


UPGMA-Clustermethode zur hierarchischen Umsetzung genetischer Ab- 
stände und Abschätzung der Varianz der Astlängen im Phänogramm 


Die Matrizen paarweiser genetischer Abstände werden anschließend agglo- 
merativen (= zusammenfassenden) Clustermethoden (s. Sneath & Sokal 
1973) unterworfen, die auch Distanzmatrizen-Methoden bei der Rekonstruk- 
tion sog. phylogenetischer Bäume genannt werden (Nei 1987, Weir 1990, 
Swofford & Ohlsen 1990). Der bei Distanzmatrizen-Methoden meist ver- 
wandte Cluster-Algorithmus ist der UPGMA-Algorithmus [unweighted pair- 
group method using an arithmetic average], der die Objekte (= [operational 
taxonomic units OTUs] = Populationen) aufgrund ihrer Ahnlichkeit, ausge- 
driickt als genetische Distanz D oder Identitat I, zu hierarchisch organisier- 
ten Gruppen (= Clustern) zusammenfaßt, indem er den Zwischen-Cluster- 
Abstand zwischen zwei Clustern als arithmetisches Mittel aller paarweise ge- 
bildeter Distanzen zwischen allen OTUs der beiden Cluster festlegt. Das Er- 
gebnis dieses Fusionsalgorithmus läßt sich in Form eines sogenannten ,,Pha- 
nogramms“ graphisch umsetzen (s. Abb.17), das bei phylogenetischen Unter- 
suchungen mit Hilfe molekularbiologischer Techniken als „Phylogenetischer 
Baum (= Dendrogramm)“ bezeichnet wird. Die Astlängen in einem, von 
UPGMA erstellten phylogenetischen Baum werden als relative evolutive 
Unterschiede, gemessen als Gensubstitutionen unter Annahme konstanter 
Evolutionsraten dieser Gene angesehen und stehen in direktem Bezug zur 
evolutiven Zeitachse (s.o.). 


Ein großer Nachteil dieser Phänogramme blieb bisher der Umstand - unge- 
achtet der Tatsache, daß die Güte der Umsetzung der genetischen Abstände 
in entsprechende Astlängen des hierarchischen Dendrogramms mit Hilfe des 
kophänetischen Korrelationskoeffizienten (Sokal & Rohlf 1962, Farris 1969) 
überprüfbar ist, — daß die Menge signifikanter Verzweigungen, d.h. die Stan- 
dardfehler einzelner Verzweigungsknoten auf bestimmten Ahnlichkeitsni- 
veaus, bislang nicht anzugeben war. 


Mueller & Ayala (1982) und Nei et al. (1985) schlugen daher parametrische 
Methoden vor, die speziell auf UPGMA-Cluster zugeschnitten sind, um die 
Varianzen der Verzeigungen zu bestimmen: Mueller & Ayala stützen sich auf 
„Jackknife“-Varianzen und „Jackknife“-Kovarianzen der genetischen Ab- 
stände, Nei et al. beziehen sich auf die Varianzen und Kovarianzen der Del- 
ta-Methode. Pamilo (1990) führt vergleichende Tests aus, mit deren Hilfe er 
die mit verschiedenen statistischen „Resampling“-Methoden (z.B. Jackkni- 
fing; Bootstrapping: Felsenstein 1985) errechneten Konfidenzintervalle für 
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die Verzweigungen in Clustern genetischer Abstände in Bezug auf die Stabi- 
lität der Phänogramme untersucht. Er stellt fest, daß die „Bootstrap-Metho- 
den über einzelne Allele“ gegenüber den „Varianzmethoden“ (s.u.) leichte 
Vorteile bei der Bestimmung der Vertrauensbereiche für die Verzweigungen 
in den Cluster-Phänogrammen erzielt. 

Im Prinzip errechnet sich bei den angesprochenen Varianzmethoden die Va- 
rianz eines Verzweigungsknoten in einem UPGMA-Dendrogramm, das z.B. 
in zwei OTUs verzweigt, als Varianz des halben Abstandes zwischen den 
OTUs. 

Für den häufigsten Fall, daß die betreffenden Cluster jeweils mehrere OTUs 
enthalten — Cluster A enthält r und Cluster B enthält s OTUs -, errechnet 
sich der mittlere Abstand zwischen den beiden Clustern A und B aus den ein- 
zelnen „Zwischen-Cluster-Abständen“ d, zwischen einzelnen j-ten OTUs in 
Cluster A und k-ten OTUs in Cluster B: 


eer Jk 


rs 
Glchg. (35): Mittlerer Abstand zwischen zwei Clustern A und B (Nei et al. 1985) 
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Daher ist die Varianz des Abstandes der Cluster A und B ein Ausdruck, der 
sich aus r mal s Varianzen und entsprechenden rs (rs-1) Kovarianzen der Zwi- 
schen- und Innere-Cluster-Abstände aller j-ten und k-ten OTUs ergibt, 
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Glchg. (36): Varianz des mittleren Abstandes zwischen den Clustern A und B (s. Nei et al. 1985) 


wobei die Varianzen und Kovarianzen bereits durch die Berechnung der Va- 
rianzen der genetischen Abstände verfügbar sind und rechentechnisch zur 
Erstellung des Phänogramms übernommen werden können. Die Standardab- 
weichungen der Verzweigungen werden im Phänogramm als schwarz schraf- 
fierte Balken kenntlich gemacht (s. Abb.17). 


Nei’s genetischer Abstand und Genfluß 


In Frühstadien divergenter Evolution, in denen noch ein gewisses Maß an 
Genaustausch zwischen Populationen vorkommt, erreicht die genetische 
Identität I ein Gleichgewicht mit der sog. maximalen Migrationsrate m,,,, (S. 
Nei 1973). Dieses Gleichgewicht wird auf den Seiten 66 ff näher beschrieben. 


Eine andere nützliche Anwendung im Zusammenhang mit der Abschätzung 
der maximalen Migrationsrate ist die Berechnung mittlerer genetischer Ab- 
stände zwischen Populationsgruppen einheitlichen taxonomischen Niveaus, 
also z.B. zwischen Populationen auf demselben Subspezies-Niveau oder ver- 
gleichbaren Populationsgruppen. Dieses Berechnungsverfahren ist vergleich- 
bar mit der hierarchischen F-Statistik (vgl. S. 47 ff). 


61 


Die Werte für m,,,, Können vor allem als Vergleichswerte zu den indirekt 
über genetische Verfahren geschätzten Genfluß-Parametern verstanden wer- 
den (s.u.). 


Multidimensionale Skalierung (MDS) 


Eine multivariate Methode der Ordination, die vor allem vielfältige Anwen- 
dung in den Sozialwissenschaften gefunden hat, ist die sogenannte Multidi- 
mensionale Skalierung (Kruskal & Wish 1978, Schiffman et al. 1981). Sie 
zeigt enge theoretische und praktische Beziehungen zu Clustermethoden. 
Die theoretischen Verbindungen beider Methoden fußen auf Verwendung 
von Ähnlichkeitsmatrizen als Daten-Inputs. Während mit der Clusteranalyse 
diese Ähnlichkeiten in einen hierarchischen Baum umgesetzt werden, führt 
die Multidimensionale Skalierung gewissermaßen wieder zurück zu multiva- 
riaten Daten — diese bilden im Falle der Clusteranalyse die Rohdaten zur 
Eingabe in den einleitenden Schritt der Berechnung der Ähnlichkeiten -, in- 
dem sie die Ähnlichkeiten von Objekten (= OTUs) als relative Lagebezie- 
hungen zueinander in einem niedrigdimensionalen Raum darstellt (Kruskal 
1977). Die gleichzeitige Anwendung von Clusteranalyse und Multidimensio- 
naler Skalierung auf dieselben Ähnlichkeitsmatrizen nutzt den weitgehend 
komplementären Informationsinhalt der Methoden und umgeht dabei die je- 
weiligen Schwächen der beiden Methoden: Bekanntlich ergeben die Cluster 
in den höchsten Verzweigungen des Baumes, d.h. den Kleinclustern, meist 
vernünftige Gruppenbildungen (vgl. etwa die basalen Verknüpfungen der 
OTU’s in phylogenetischen Bäumen, die auf Daten konservativer Proteine, 
z.B. von Cytochrom C, beruhen!). 


Bei der iterativen Berechnung der räumlichen Konfiguration der einzelnen 
Objekte ändert sich bei der Multidimensionalen Skalierung im Zentrum der 
Anordnung die Position der Objekte — diese Anordnung korrespondiert mit 
den Kleinclustern der Clusteranalyse —, dagegen ändert sich an der Periphe- 
rie die relative Lage der Objekte zum Zentrum hin nicht, d.h. die Informa- 
tionen über große Unähnlichkeiten bleiben erhalten. Hinzu kommt der ent- 
scheidende Vorteil, daß die Lagebeziehungen zwischen den Objekten - zu- 
mindest im zweidimensionalen Raum sinnvoll interpretierbar — direkt als 
Abbild der Beziehungen gelten können, beispielsweise als „direkt benach- 
bart“ oder „sich zwischen zwei Objekten befindend“. Genau diese letztge- 
nannte Interpretationsmöglichkeit macht die Multidimensionale Skalierung 
als Ergänzung zur Clusteranalyse in Studien zur geographischen Variabilität 
so tauglich, da sie de facto nicht bestehende Hierarchien, wie sie die Cluster- 
analyse methodenbedingt immer produzieren muß, z.B. beı klinaler Variati- 
on oder Ubergangssituationen in Kontakt- oder Hybridisierungszonen, auf- 
löst und gerade den Blick auf solche Situationen lenkt (s. Lessa 1990). Der 
praktische Vorteil einer kombinierten Anwendung beider multivariater Me- 
thoden besteht darüberhinaus in einer Visualisierung der Beziehungen zwi- 
schen den Objekten in Form einer „Landkarte mit räumlichen Abständen“, 
in der die Objekte, die auch einem gemeinsamen Cluster angehören, einge- 
rahmt werden können. Auf diese Weise wird aus beiden Anwendungen ein 
Optimum an Information erarbeitet. 
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Das rechnerische Verfahren der Multidimensionalen Skalierung ist schnell 
beschrieben (Manly 1986, Lessa 1990): Ausgegangen wird von einer Ab- 
standsmatrix fiir s Objekte. Bei genetischen Analysen handelt es sich bei der 
Matrix um eine Abstandsmatrix paarweise berechneter genetischer Abstän- 
de zwischen s Populationen; dabei ist jede Population durch eine Menge von 
Beobachtungen (Merkmale) in t Dimensionen repräsentiert, wobei die Di- 
mensionen in der vorliegender Untersuchung durch die Allelfrequenzen an r 
Loci festgelegt sind. Multidimensionales Skalieren reduziert nun ohne signi- 
fikanten Verlust an Auflösung diese Zahl der Dimensionen auf eine interpre- 
tierbare Zahl von 2 (eben-räumlich) oder 3 (kubisch-räumlich) bei der Her- 
stellung der Darstellung der Lagebeziehungen zwischen den Objekten. Hier- 
zu sind folgende Schritte nötig: 


1. Eine beliebige Startkonfiguration für n Objekte in t Dimensionen wird vorgegeben in Form 
von Koordinate (x,. X,,.., X,) in einem t-dimensionalen Raum. 


2. Euklidische Abstände werden zwischen den Raumpunkten der Startkonfiguration berechnet 
und über eine verfahrensabhängige Regression mit den vorgegebenen Abständen der geneti- 
schen Abstandsmatrix verglichen. 


3. Die Abweichungsfehler zwischen der Abstandsmatrix der beliebig gewählten Startkonfigura- 
tion und der genetischen Abstandsmatrix werden Disparitäten genannt, die es mit Hilfe ei- 
ner Anpassungsstatistik zu minimieren gilt. 


4. Diese Anpassungsfunktion heißt „Stressformel“, weil sie den Grad der Verschiebungs- und 
Dehnungsanforderung an die Startkonfiguration angibt, wenn diese der Ausgangsmatrix op- 
timal angepaßt werden soll. 


N 


Die Startkonfiguration wird nun solange in iterativen Schritten verändert, bis die Anpassung 
an die genetische Abstandsmatrix unter ein vorgegebenes Stressmaß nicht weiter möglich ist. 
Diese so optimierte Konfiguration wird danach in einem ebenen oder räum- 
lichen Koordinatenkreuz dargestellt und gilt als graphische Repräsentation 
der ursprünglichen Abstandsmatrix. 


Obwohl die genetische Abstandsmatrix im günstigsten Falle ebenfalls einen 
metrischen Charakter haben sollte, also z.B. mit Rogers’ genetischem Ab- 
standsmaß erstellt werden sollte, konnte Lessa (1990) keine Unterschiede 
zwischen den Darstellungen multidimensionaler Skalierung feststellen, die 
auf Rogers’ oder auf Nei’s genetischem Abstand (der nicht-metrisch ist) be- 
ruhen. In der vorliegenden Untersuchung werden nur Nei’s genetische Ab- 
standsmatrizen multidimensional skaliert und graphisch dargestellt (s. 
Abb.18-20). 


Populationsgenetische Methoden zur indirekten Messung des Genflusses 


Der Mangel an zuverlässigen, in der Regel freilandökologischer Methoden 
zur Messung des Genflusses behindert in starkem Maße die Bemühungen, 
die Wirkung des Genflusses als kohäsive genetische Kraft zwischen Popula- 
tionen, wie sie insbesondere von Mayr (1942, 1963, 1984) als dynamisches 
Strukturmerkmal der genetischen Organisation von Arten diskutiert wird, zu 
zeigen. Eine ausführliche Diskussion der Begriffsinhalte der verwandten Be- 
eriffe „Dispersal“ und „Migration“ sowie eine Definition für „Genfluß“ lie- 
fert Endler (1977): „Gene flow may be defined as the movement of genes 
and gene complexes into, and their establishment in, allochtonous gene pools. 
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Gene flow must be distinguished from migration and dispersal, neither mi- 
gration nor dispersal necessarily leads to entry of genes or gene arrangements 
in a given gene pool.“ 

Als Folge der Fülle enzymelektrophoretischer Studien entwickelten sich so- 
genannte indirekte Methoden zur Messung des Genflusses (Nei 1975, Slatkin 
1985, Rockwell & Barrowclough 1987). Bei der Beschreibung der geographi- 
schen Variationsanalyse (s.S. 67 ff) werden neuartige quantitative Verfahren 
diskutiert, die räumliche Autokorrelationsanalyse und der Mantel-Test, wel- 
che in besonderem Maße den Umstand berücksichtigen, daß Genfluß als ko- 
häsive Kraft zwischen Populationen selbst immer an räumliche Strukturen 
(Genfluß-Korridore) und geographische Richtungen (historische Ausbrei- 
tungsrichtungen und rezente Besiedlungstendenzen) gebunden ist, welche 
die genetische Zusammensetzung dieser sich wechselseitig beeinflussenden 
Populationen kanalisıeren. Versteht man unter Genfluß hier vereinfachend 
eine Form von Migration als Mechanismus dafür, daß durch die Wanderung 
einzelner Individuen zwischen Populationen Gene ausgetauscht und aufge- 
nommen werden, so erlauben diese Methoden die Abschätzung der soge- 
nannten Genfluß-Parameter N,m bzw. N,m. 


Ersterer ıst das Produkt aus der effektiven Populationsgröße N, ın Populatio- 
nen mit lokalen Demen und der Genfluß(= Migrations)rate m, letzterer das 
Produkt aus m und der sogenannten „Nachbarschaftsgröße“ [neighbourhood 
size] N, in Populationen mit kontinuierlicher Verbreitung (Isolation-durch- 
Entfernung; 2D, 3D-Trittstein-Modelle). Barton & Clark (1990) geben zu be- 
denken, daß bei Populationsmodellen mit diskreten Untereinheiten der Gen- 
tluß-Parameter M = Nm die absolute Zahl ausgetauschter Gene (oder Indi- 
viduen) angibt und nicht zu verwechseln ist mit der Genflußrate m; sie ist die 
Wahrscheinlichkeit dafür, daß ein beliebiges Individuum einer Subpopulati- 
on ein Migrant ist oder anders formuliert, der Anteil eines Demes, der in je- 
der Generation durch Migranten ersetzt wird; m ist damit eine Verhältnis- 
zahl. 


Ebenso stellt in kontinuierlichen Populationsmodellen [isolation-by-distance; 
2D-stepping-stone] die „genetische“ Nachbarschaftsgröße N, anschaulich 
alle Individuen dar, die aufgrund ihres Ausbreitungspotentials bei Annahme 
normalverteilten Dispersionsverhaltens (= Dispersals) als mögliche Eltern ei- 
nes Individuums in Frage kommen. Der Radius dieses wahrscheinlichen 
Raumsegmentes, aus dem beide Gameten eines Individuums abstammen, 
und in dem folglich in Annäherung Panmixie herrscht, ist die sogenannte Va- 
rianz des Eltern-Nachkommen-Dispersals [mean square displacement] 07: 
das Abstraktum der einfach gemessenen Entfernung zwischen dem Geburts- 
ort und dem Ort der Fortpflanzung, gewissermaßen die durchschnittliche Di- 
spersionsfähigkeit der Population pro Generation. Somit ist N, ebenfalls eine 
Art effektiver Populationsgröße, eine Absolutzahl, und 0” entspricht einer 
Rate, vergleichbar der „Diffusionsrate von Genen“. 


Genfluß neutraler Allele im Insel-Modell nach Wright (1978) 


Die erste Methode leitet aus dem Fixierungskoeffizienten F,, der 
Wright’schen F-Statistik einen unmittelbaren Schätzwert für das Ausmaß des 
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Genflusses ab, unter der Annahme, daß bestimmte Rahmenbedingungen des 
sogenannten „Insel-Modells“ [island model] der räumlichen Populations- 
struktur erfüllt sind: Im einfachen Insel-Modell (Wright 1978) oder dem n-fa- 
chen Inselmodell (Slatkin 1985) tritt Migration zufallsverteilt innerhalb einer 
Gruppe kleiner Populationen mit gleicher Migrationsrate zwischen allen (n) 
Populationen auf (s. Abb.11). Für das Insel-Modell im Zustand des Fließ- 
gleichgewichtes, d.h. bei einer Balance zwischen Anderung der Allelfrequen- 
zen durch Gendrift in kleinen, teilisolierten Populationen und dem ihre Al- 
lelfrequenz-Verteilungen angleichenden Einfluß des Genflusses zwischen 
den Populationen, gilt nach Wright (1931) die Näherungsformel 


Na Ey 
Glchg. (37): Genfluß neutraler Allele im Inselmodell (s. Wright 1931) 


welche den Zusammenhang zwischen dem Ausmaß des Genflusses und der 
Größe der genetischen Differenzierung wiedergibt. Diese Näherungsformel 
gilt, bei Einfügung geringfügiger Korrekturterme, ebenso für das „Isolation- 
durch-Entfernung-“ und das „zweidimensionale Trittstein“-Modell der räum- 
lichen Populationsstruktur (Slatkin & Barton 1989); z.B. entsprechen etwa 
1,2 bis 2 Migranten zwischen benachbarten Populationen im 2D-Trittstein- 
Modell einem migrierenden Individuum im Insel-Modell (Crow 1986). Wel- 
ches Modell der Populationsstruktur auch immer zugrunde liegen mag, Gen- 
fluß bewirkt eine Homogenisierung der genetischen Zusammensetzung der 
Populationen. Die Skala der relativen Wechselwirkung zwischen Gendrift 
und Genfluß bewegt sich in den Intervallen 1 > N.msr < 0,5 (hauptsäch- 
liche Differenzierung durch Gendrift) sowie N.msr > 1 und N.msr > 4. Für 
Werte zwischen 0,5 und 1 in der Ungleichung bestimmt das Ausmaß des Gen- 
flusses weitgehend die Allelfrequenz-Verteilungen, und bei Werten über 4 
verliert sich die Populationsstruktur, so daß nur mehr von einer panmikti- 
schen Einheit gesprochen werden kann. Kimura & Maruyama (1971) zeigten 
diese wichtigen Eigenschaften für die Populationsmodelle ,,Insel- und 2D- 
Trittstein“. 


Ersetzt man nun in der Beziehungsgleichung für den Zusammenhang von 
Genfluß und genetischer Differenzierung den Index ST durch GT (s. Porter 
1990; s.o.), um anzudeuten, daß es sich um eine hierarchische Populations- 
analyse in Gruppen handelt, so kennzeichnen bestimmte Wertebereiche der 
F,,-Koeffizienten, deren Grenzen Porter (1990) für eine Vielzahl hierarchi- 
scher Organisationen und taxonomischer Grenzsituationen bestimmt hat, 
folgende Situationen: 
1) N.mor =] 

Genfluß scheint ein wichtiger Faktor zu sein, der die genetische Ahnlich- 

keit der Gruppen bestimmt. 
2) ZA N.MGgr > N 0,5 

Das Ausmaß des Genflusses ist wahrscheinlich gering, aber dennoch mög- 


lich und stark genug, den Austausch günstiger Allele zu ermöglichen (Bar- 
ton & Bengtsson 1986). 


3) SO N.Mor 0) 
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Die Gruppen sind weitgehend reproduktiv isoliert, und der Effekt des 
Genflusses tritt gegenüber der unterschiedlichen Differenzierung zurück. 
Liegt der Wert für N.mgr im Falle vollständig reproduktiv isolierter Popu- 
lationsgruppen wie z.B. bei Zwillingsarten nahe bei Null, so ist die Diffe- 
renz zu Null auf andere Faktoren außer Genfluß zurückzuführen (i.S. ei- 
nes „evolutiven Rauschens“). 


„Private-allele-regression“ nach Slatkin (1981, 1985a,b) 


Eine Alternative, den Genfluß-Parameter N,m zu bestimmen, stützt sich auf 
die Verteilung seltener, nicht notwendigerweise neutraler Allele wie in 
Wright’s Insel-Modell, auf die Populationen (Slatkin 1985b). Diese Methode 
ist als die „private-allele-regression“ [regression of private allele polymor- 
phisms] bekannt. Die ihr zugrundeliegende Idee basiert auf der Überlegung 
— zumal der Einfluß von Selektion und Mutation auf die Allelfrequenzvertei- 
lungen seltener Allele nur eine geringe Rolle spielt (Slatkin & Takahata 
1985) —, daß bei einem relativ hohen Ausmaß an Genfluß die Tendenz zu be- 
obachten sein müßte, die Masse aller unterschiedlichen Allele auch in allen 
Populationen präsent zu finden. Im Umkehrschluß sollten seltene Allele in 
den Populationen oder die sogenannten „privaten Allele“ nur dann gefunden 
werden, wenn das Ausmaß des Genflusses gering ist. Die Verteilung privater 
Allele nach einem Poisson-Prozeß reagiert sogar besonders empfindlich ge- 
genüber Genfluß, da ihre Weitergabe durch Gameten von Migranten solange 
unwahrscheinlich ist, wie die Migrationsrate gering ist (Slatkin 1985). 


Der zentrale Parameter der Slatkin-Methode ist die Durchschnittsfrequenz 
der privaten Allele p(1), die nur in einer einzigen Population gefunden wer- 
den. Slatkin (1985b) fand bei seinen numerischen Untersuchungen für das In- 
sel- und das 2D-Trittstein-Modell der Populationsstruktur, daß sich der Zeh- 
nerlogarithmus von p(1) annähernd proportional zum Zehnerlogarıthmus 
von N.m verhält. 


Die Regressionsgerade 


log [PD] = 6) log oN.) + b 


Glchg. (38): „private-allele-regression“ (s. Slatkin 1981, 1985a,b) 


nimmt fiir den Steigungsfaktor a und den y-Achsenabschnitt b folgende Wer- 
te an, die von der Stichprobengröße der Populationen abhängen: Für Refe- 
renzstichprobengrößen von n = 10, 25 und 50 gelten folgende Werte für die 
Regressionsfaktoren a und die Schnittpunkte b: 

ai) = — 0,49; bn-.- 9:95 

a; = — 5,80; b= elo 

Bag =) OLE b,) = — 1,20. 
Weiterhin können die aus der Regression geschätzten Werte für N.m,.r bei 
von obigen Referenz-Stichprobengrößen N,., abweichenden Stichprobenum- 
fängen N,,,, auf den korrigierten Wert (N.m),,, mit folgender Verhältnisglei- 
chung (Barton & Slatkin 1989) eingestellt werden: 


66 


(Nm) ) Nm, 


Glchg. (39): Korrekturformel zur „private-allele-regression” für andere Stichprobenumfänge 


est = Oe SEN sam 


Eine graphische Umsetzung dieser Methode arbeitet mit der sogenannten 
„conditional average allele frequency“ (i), das ist die durchschnittliche Fre- 
quenz der Allele, die in ı von d Populationen anzutreffen sind. Trägt man 
nun (i) als Funktion des Anteils (i/d) aller untersuchten Populationen auf, so 
kommt man zu charakteristischen Profilkurven, sogenannte „Slatkin-Darstel- 
lung“ (s. Abb.21), für bestimmte Größenordnungen des Genfluß-Parameters 
N.m im Populationsgefüge. 

Bei einer analytischen Beurteilung beider oben vorgestellter Ansätze mit 
Hilfe einer mathematischen Behandlung (Diffusionstheorie) der zugrunde- 
liegenden populationsgenetischen Prozesse unter Berücksichtigung des Insel- 
und Trittsteinmodells der Populationsstruktur konnten Barton & Slatkin 
(1986) zeigen, daß die Parameter F,, und p(1) die Bedingungen für ein dyna- 
misches Gleichgewicht zwischen Genfluß und Gendrift äquivalent, nur in ei- 
ner anderen Form abbilden. 


Schätzung der Genflußrate m,,, mit Hilfe genetischer Abstände nach Nei 
(1975) 


Die dritte Methode zur Abschätzung des Ausmaßes des Genflusses geht auf 
die Entwicklung sogenannter „genetischer Abstände“ (s.o.) zwischen Popula- 
tionen zurück. 


Nei (1975) schlägt zur Schätzung einer maximalen Genflußrate m, ,, die Be- 
ziehung 


I = IM nax / ee % v) 


Glchg. (40): Beziehung zwischen genetischer Identität und max. Genflußrate (s. Nei 1975) 


vor, wobei I die durchschnittliche genetische Identität zwischen Populationen 
und v die Mutationsrate darstellt. Basieren die Schätzwerte auf enzymelek- 
trophoretischen Daten, so ist es vernünftig, die Mutationsrate vfür quasi- 
neutrale Mutationen mit der elektrophoretisch teststellbaren Codonsubstitu- 
tionsrate & gleichzusetzen; v wird daher etwa mit 10° angesetzt, ein Wert, 
der die wahre Mutationsrate unterschätzt. 


Das Hauptargument, m,,,, mit Hilfe der genetischen Identität I oder des ge- 
netischen Abstands D = -log, (I) zu bestimmen, besteht darin, daß in der frü- 
hen Phase der Differenzierung zwischen Populationen der noch vorherr- 
schende Genfluß die weitere Differenzierung verzögert. Daher kann der ge- 
netische Abstand der betroffenen Populationen nicht sehr groß sein, sofern 
nicht die Genflußrate sehr klein ist v < m,,,, « 1. Allerdings ist die Zeitspan- 
ne, in der sich das in der Gleichung beschriebene Fließgleichgewicht einstellt, 
sehr groß; sie bewegt sich etwa in der Größenordnung des Kehrwertes der 
Mutationsrate v. Durch Umformen obiger Gleichung ergibt sich die maxi- 
male Migrationsrate 
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Glchg. (41): Maximale Migrationsrate (s. Nei 1975) 


Angewandte Methoden zur populationsgenetischen Messung des Genflusses 


Die F,-Werte der hierarchischen F-Statistik und die korrespondierenden 
Genfluß-Parameter N,m werden zusammen mit einer stichwortartigen Be- 
merkung zum Ausmaf des Genflusses, entsprechend der taxonomisch defi- 
nierten Hierarchiestufen (s. Tab.1) aufgelistet. 


Die Abb.21 zeigt das empirisch ermittelte Profil des Genflusses im Z. trans- 
alpina-Komplexes (Slatkin-Darstellung). Als qualitative Bewertungsgrundla- 
ge für das ermittelte Ausmaß des Genflusses dienen die Vergleichsstandards 
der Referenzkurven dreier unterschiedlicher Genfluß-Niveaus aus Slatkin’s 
theoretischer Berechnung (Slatkin 1981), auf die in diesem Zusammenhang 
verwiesen wird. 


Die Ergebnisse zur maximalen Genflußrate erscheinen zusammen mit den 
Mittelwerten der durchschnittlichen genetischen Distanzen zwischen Popula- 
tionsgruppen unterschiedlichen taxomomischen Status in der Tab.6. 


Explorative raumlich-geographische Analyse der genetischen Variabilitat 
mit Hilfe der Methode der raumlichen Autokorrelation: Muster und Pro- 
zesse 


Das Studium der räumlichen genetischen Struktur von Populationen befaßt 
sich mit der Art und Weise, wie genetische Variablen (z.B. Allelfrequenzen 
biochemischer Merkmale (Allozyme)) zwischen bestimmten geographischen 
Standorten variieren (Sokal 1983). Nun sind die Beobachtungswerte einer 
Stichprobe einer Variablen an einer Lokalität wegen des Interaktionspoten- 
tials des Raumes (z.B. Genfluß) meist nicht unabhängig von den Beobach- 
tungswerten derselben Variablen an einer räumlich benachbarten Lokalität. 
Man findet in der Regel, daß räumlich benachbarte Populationen dazu ten- 
dieren, einander ähnlicher zu sein als weiter entfernt liegende. Dies liegt ein- 
fach daran, daß das Regime der Umweltvariablen, das einen Einfluß auf be- 
stimmte Merkmale hat, in einem kleineren Raumausschnitt homogener ist, 
als es entsprechende Einflüsse auf durch eine große Distanz getrennte 
Raumausschnitte verständlicherweise sein können. Entsprechendes gilt für 
die historische Genese von regionalen Ähnlichkeiten durch gemeinsame Be- 
siedlungsgeschichte. Genau diese Sachverhalte der Musterbildung biologi- 
scher Variablen erfaßt der Begriff der „räumlichen Autokorrelation“ [spatial 
autocorrelation]. 


Die Analogie zu dem besser bekannten Begriff der zeitlichen Autokorrelati- 
on verdeutlicht das Prinzip: Bei Vorliegen zeitlicher Autokorrelation läßt 
sich von dem Wert der Ausprägung eines Merkmals zu einem Zeitpunkt t auf 
die Höhe der betreffenden Merkmalsausprägung zu einem späteren, in ein- 
deutiger Relation nachgeordneten, d.h. gewissermaßen zeitlich „benachbar- 
ten“ Zeitpunkt t+1 schließen. Im Falle räumlicher „Erhaltensneigung“ (= 
Autokorrelation) ergeben sich aus der räumlichen Verteilung der Datenbe- 
zugspunkte bereits Hinweise auf die räumliche Variation der betreffenden 
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Variablen (Finke 1983). Mit anderen Worten zeigen benachbarte Bezugs- 
punkte eine „positive Autokorrelation“, d.h. die Werte des betrachteten 
Merkmals sind einander ähnlich, da mit erhöhter Wahrscheinlichkeit Wech- 
selwirkungen zwischen den Bezugspunkten bestehen, während entferntere 
„negativ autokorreliert“ sind, den Wechselbezug also vermissen lassen. 


Allerdings gibt es bei räumlichen Persistenzeffekten keine wie bei der Zeit 
natürlich vorgegebene, unidirektionale Ordnungsrelationen, mit deren Hilfe 
man „benachbarte“, d.h. voneinander abhängige Raumpunkte ansprechen 
könnte. Räumliche Nachbarschaftsbeziehungen können sich theoretisch in 
unendlich viele Richtungen erstrecken, z.B. bei kontinuierlicher Verbreitung 
der Art. Die Aufgabe einer natürlichen Nachbarschaftsdefinition (s.u.) muß 
es daher sein, die maßgeblich wirksamen Richtungen der Interaktionspfade 
zu kennzeichnen. Zeitliche und räumliche Autokorrelation tritt in biologi- 
schen Systemen fast immer gemeinsam auf (s. Epperson 1994); z. B. kommt 
es bei Vorherrschen des räumlichen „Isolation-durch-Entfernung“-Prozesses 
in kleinen genetischen Nachbarschaften (s.u.) langfristig zu zufallsbedingter 
Fixierung unterschiedlicher Allele in verschiedenen Populationen zu ver- 
schiedenen Zeitpunkten. Damit wird gleichzeitig eine zeitliche und raumli- 
che Stationarität [stationarity] (s.u.) hervorgerufen, die sich in einem unvor- 
hersagbaren Relief der Variablen-Oberflachen ausdrückt. 


Es wird nun verstandlich, warum konzeptionell zwischen der statistischen 
Heterogenität geographisch variierender Werte von Variablen und dem Vor- 
liegen bestimmter geographischer Differenzierungsmuster unterschieden 
werden muß (Sokal & Oden 1978a,b). 


Die Feststellung, daß sich die Werte einer oder mehrerer Variablen an ver- 
schiedenen Standorten signifikant unterscheiden, ist nur eine notwendige, 
aber keine hinreichende Bedingung dafür, daß geographische Variationsmu- 
ster vorliegen, denn es ist ohne weiteres ersichtlich, daß heterogene Varia- 
blenwerte eine völlig zufällige Verteilung im Raum zeigen können. Es sind 
aber gerade nicht-zufällige Differenzierungsmuster, die den Evolutionsbiolo- 
gen und den experimentell arbeitenden Taxonomen interessieren. Diese Mu- 
ster bilden die räumliche Komponente des Populationsgeschehens ab, die ih- 
nen unterliegenden Prozesse sind von vorrangigem Interesse. Die oben be- 
schriebenen grundlegenden Methoden der Populationsgenetik, aber auch die 
F-Statistik, sind nicht in der Lage, den wechselseitigen Bezug zwischen Hete- 
rogenität und räumlicher Musterbildung in seinen vielfältigen Kombinatio- 
nen darzustellen und aus dem Vorherrschen von Abhängigkeit oder Unab- 
hängigkeit zwischen geographischer Variation und Muster der Variablen auf 
das Ensemble der Evolutionsprozesse zu schließen (Sokal & Oden 1991). 
Dagegen ist die Anwendung der Methode der sogenannten „räumlichen Au- 
tokorrelation“ bei der Analyse geographischer Variabilität gleich dreifach 
zweckvoll: Sie dient als Mittel einer explorativen Datenanalyse, indem sie 
charakteristische Musterbildung, z.B. klinale Variation, beschreiben kann. 
Weiterhin können Signifikanzwerte für diese räumlichen Muster angegeben 
werden. Schließlich können bewertende Schlußfolgerungen über die die Dif- 
ferenzierungsmuster erzeugenden evolutiven Kräfte und deren relative Stär- 
ke bei der Musterbildung gezogen werden. Eine Hypothesenbildung über die 
Prozeßdynamik und ihre Überprüfung anhand der Daten ist die Hauptaufga- 
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be der geographischen Variationsanalyse [geographic variation analysis 
GVA] (Sokal & Oden 1991, Slatkin & Arter 1991). 


Das hier beschriebene Analyseverfahren wird von Sokal (1983) ein multiva- 
riables Verfahren genannt, im Gegensatz zu der bekannten Vielzahl verschie- 
dener multivariater Methoden, von denen die F-Statistiken, die genetischen 
Abstände und die Kategorisierungs- und Ordnungsmethoden der Clusterana- 
lyse bzw. der Multidimensionalen Skalierung schon ausführlich besprochen 
wurden. Mit dem sogenannten „Mantel-Test“ wird außerdem eine der räum- 
lichen Autokorrelation verwandte multivariate Methode vorgestellt (s.u.). 


Bei der multivariablen Vorgehensweise werden verschiedene Variablen ein- 
zeln untersucht und die Ergebnisse der Einzelanalysen dieser Variablen im 
Zusammenhang interpretiert, um von den Mustern auf den Prozeßablauf in 
seiner Gesamtheit schließen zu können. Die gemeinsame Sichtung der ein- 
zelnen Analyseresultate ist notwendig, da nach dem Prinzip der Aquifinalität 
(Glaser 1978) verschiedene evolutive Vorgänge dasselbe Muster erzeugen 
können (Sokal 1983): Ein lineares Merkmalsgefälle über eine bestimmte Ent- 
fernung hinweg, ein Klin, kann sowohl als eine durch Selektion hervorgeru- 
fene physiologische Anpassung an einen Umweltgradienten entstehen als 
auch durch eine gegenseitige geographische Durchdringung zweier auf das 
Merkmal bezogen unterschiedlich differenzierter Populationen, d.h. durch 
Diffusion von Genen infolge Migration; oder ein transienter Polymorphismus 
oder sogenannter „Durchgangspolymorphismus“ hat eine Population erfaßt 
(z.B. der Ersatz des „typica-Allels“ durch das selektionsbevorteilte „carbo- 
naria-Allel“ beim Birkenspanner Biston betularia; vgl. Bishop & Cook 1981). 
Andererseits führen im Zuge multifinaler Prozeßrealisationen bestimmte, im 
Prinzip gleichartige stochastische Prozeßabläufe (z. B. genetische Drift bei e1- 
nem Isolation-durch-Entfernung-Prozeß) zwar zu unabhängigen Oberflä- 
chenmustern der Variablen — da sie vom Prozeß mit unterschiedlichen Aus- 
gangsfrequenzen erfaßt werden -, jedoch wegen der Wirkung derselben Zu- 
fallsprozesse zu ähnlichen räumlichen Korrelogrammen (Sokal & Warten- 
berg 1983). Erschwerend können sich beide Prinzipien überlagern und so zu 
Kombinationsmustern führen, aus denen einzelne Prozeßkomponenten her- 
ausgefiltert werden müssen (s. Sokal et al. 1989). 


Das Studium der geographischen Variation nimmt seinen Ausgang von den 
Werten der zu untersuchenden Variablen, die auf die Untersuchungsorte in 
einer geographischen Karte aufgetragen sind. Diese hier interessierende Da- 
tenmenge besteht aus einer oder mehreren Variablen, welche nur durch ei- 
nen einzigen Wert pro Ort und Variable, meist ein Mittelwert (bei morpholo- 
gischen Meßgrößen) oder Allelfrequenzen (bei Allozymdaten) repräsentiert 
werden. In Anlehnung an topographische Oberflächen in der Geographie 
und Geologie werden diese Darstellungen der Variablen in der Ebene als Al- 
lelfrequenz-Oberflächen [surfaces of allele frequencies] (Sokal 1984) be- 
zeichnet (s. Abb.46, 49, 52 und 77). Dabei wird davon ausgegangen, daß die 
Stichproben der Variablen an den verschiedenen Lokalitäten repräsentative 
Werte dieser Oberflächen ergeben (Sokal & Wartenberg 1981). Ebenso muß 
bei raum(zeitlichen) Prozessen von einer sogenannten Stationarität [stationa- 
rity] ausgegangen werden (Griffith 1987). Diese garantiert, daß die gemein- 
same mehrdimensionale Wahrscheinlichkeitsverteilung der Variablen gegen- 
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über Zeit- und Raumpositionen invariant ist, und damit die Verteilungen 
und Parameter, das sind Mittelwert und Standardabweichung, der Werte pro 
Arealeinheit gleich sind. Diese Bedingungen sind in der Natur nur bei Popu- 
lationen mit fixierten Allelen erfüllt. 


Da aber fiir polymorphe Populationen die zeitliche Rate des Abfalls der He- 
terozygotie (s.o.) sehr gering ist, erhalten die Allelfrequenzen einen Aspekt 
der Quasistationarität oder schwachen Stationarität, die die Anwendung der 
Methoden der Autokorrelation auf biologische Systeme erst möglich macht 
(Sokal 1984). Manchmal werden Datentransformationen nötig, um in Annä- 
herung multinormale Verteilungen der Variablenwerte zu erzeugen (s. Sokal, 
Bird & Riska 1980). Meist wird jedoch eine Normalverteilung der räumli- 
chen Daten (= Allelfrequenzen der Oberflächen) angenommen. Ein zusätz- 
liches Problem bleibt die schon angesprochene Annahme, daß es sich um Po- 
pulationen handeln sollte, die sich im oder zumindest nahe am populations- 
genetischen Gleichgewicht befinden, ein Zustand, welcher in fast allen popu- 
lationsgenetischen Modellen vorausgesetzt wird (s.0.). 


Analytische Methodik zur Bestimmung räumlicher Muster 


Die räumlich-geographische Analyse der Variabilität, in welcher der Metho- 
de der räumlichen Autokorrelation eine zentrale Rolle bei Schlußfolgerun- 
gen über die genetische Populationsstruktur und die sie generierenden Evo- 
lutionsprozesse zukommt, orientiert sich an den methodischen Vorgaben, 
welche Sokal & Wartenberg (1981, 1983) mit der nacheinander folgenden 
Abarbeitung von vier statistischen Prozeduren empfehlen: 


1) Heterogenitätstests auf unterschiedliche Merkmalshöhe der Variablen 
im geographischen Untersuchungsgebiet 


2) Berechnung der räumlichen Autokorrelationskoeffizienten und Dar- 
stellung ihrer Profile (= Korrelogramme) 


3) Ahnlichkeitsvergleich der Variablen-Oberflächen im Raum 


4) Überprüfung gleichartiger räumlicher Muster anhand der Ahnlichkei- 
ten im Profil der Korrelogramme 


Der erste Schritt besteht in der Überprüfung der Nullhypothese, ob die be- 
treffenden Variablen an den untersuchten Standorten unterschiedliche Werte 
annehmen, deren Vertrauensbereich mit statistischen Standardverfahren an- 
gegeben wird. Diese Testverfahren (Heterogenitätstest, G-Test, vgl. F-Stati- 
stik) leiten die Analyse zur geographischen Variabilität in der Regel ein. 


Die erzielten Signifikanzniveaus (z.B. bei dem G-Heterogenitätstest) sind 
wegen der zu erwartenden räumlichen Autokorrelation der Variablen meist 
überschätzt (Cliff & Ord 1981), jedoch nehmen die Testgrößen in den mei- 
sten Untersuchungen so große Werte an, daß an der Heterogenität der Popu- 
lationsstichproben nicht zu zweifeln ist (s.Tab.13 im Anhang). 


Der zweite Schritt besteht zunächst ın der Berechnung der räumlichen Auto- 
korrelationskoeffizienten und anschließend in einer graphischen Darstellung 
der „Signaturen“ der räumlichen Variablen-Oberflächen [spatial response 
surfaces] in Form von „Korrelogrammen“. 
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Die räumliche Autokorrelation für eine Variable wird zwischen allen Paaren 
verknüpfter Lokalitäten berechnet, d.h. solchen, die in einem näher zu defi- 
nıerenden Sinn räumliche Nachbarn genannt werden können. 


Die Definition der räumlichen Nachbarschaft 


In die Berechnung der räumlichen Autokorrelationskoeffizienten gehen Be- 
wertungen der räumlichen Nähe, der sog. Nachbarschaftsbindung in Form 
von Gewichtungen in die sogenannte Verknüpfungsmatrix W, (s.u.) ein (s. 
Sokal & Oden 1978a, b; Finke 1983). Dieses Wichtungsschema ist evident für 
die Berechnung der Autokorrelation. 


Die räumliche Nähe oder „Nachbarschaft“ von Punktepaaren, hier Lokalitä- 
ten auf der Landkarte, kann auf verschiedene Weisen nach geeigneten Vor- 
schriften in eine ebene Ordnungsstruktur auf der Landkarte übersetzt wer- 
den (Griffith 1987; s. Übersicht bei Tobler 1975). 


Intuitive Vorstellungen von räumlicher Nähe oder Nachbarschaftsbindung 
leiten zu der Feststellung, daß zwei benachbarte Lokalitäten nahe beieinan- 
der und beide gemeinsam möglichst weit entfernt von anderen Lokalitäten 
liegen sollten, so daß keine weiteren Lokalıtäten direkt zwischen den Nach- 
barn liegen können; kurz, man sollte die Orte mit einer durchgezogenen Li- 
nie verbinden können, welche nicht auch noch andere Orte durchzieht. Eine 
geometrische Konstruktion solcherart nennt man einen topologischen Gra- 
phen (s. Finke 1983). Gabriel & Sokal (1969) und Matula & Sokal (1980) 
führten den sog. Gabriel-Graphen oder das Gabriel-Netzwerk als ein geome- 
trisch definiertes Verknüpfungsschema in die geographische Variationsanaly- 
se ein, welches die biologisch relevanten räumlichen Wechselwirkungen am 
besten wiedergibt. 


Ein solcher Graph wird gedacht als die Verbindungslinie der Untersuchungs- 
orte entlang den wahrscheinlichen Richtungen biologisch wichtiger Wechsel- 
wirkungen: Migration erfolgt meist über Korridore geeigneter Landschafts- 
elemente und sucht sich oft die Wege des geringsten Umweltwiderstandes 
(z.B. fehlende Ausbreitungsbarrieren) bzw. vorgegebener Landschaftstruk- 
turen (Täler in Gebirgen, Waldschneisen und Saumstrukturen, Drainage-und 
Flußsysteme etc.), während der implizierte Genfluß sich auch an biologisch 
„kohäsiven“ Kräften (vgl. reproduktive Isolation, Hierarchiewirkungen 
durch Untergliederungen der Populationsstrukturen) orientiert. Diese Bezie- 
hungen bestehen immer mit einer höheren Wahrscheinlichkeit zwischen be- 
nachbarten Lokalitäten (= Populationen); der räumlichen Entfernung kann 
in diesem Zusammenhang allgemein die Wirkung eines „funktionellen 
Raumwiderstandes“ zugerechnet werden (s.S. 39f und 82f: Trittstein-Mo- 
delle, Isolation-durch-Entfernung-Modell der Populationsstruktur). Je nach 
Kenntnis der besonderen Umstände des Untersuchungsgebietes bzw. -objek- 
tes können sinnvolle Abwandlungen am Gabriel-Netzwerk in Form von 
Sperren oder Kanalisationen vorgenommen werden (s.Abb.15 und 16). Diese 
Möglichkeiten, besondere räumlich-geographische und biologische Gegeben- 
heiten flexibel zu berücksichtigen, kommen der Formulierung alternativer 
Hypothesen zur Entwicklung von Differenzierungsmustern entgegen. 
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Die Definition und Konstruktion des Gabriel-Graphen 


Zwei beliebige Lokalitäten (Punkte in der Ebene) A und B werden verbun- 
den oder benachbart [adjacent] genannt, dann und nur dann, wenn alle ande- 
ren Lokalitäten außerhalb eines Kreises liegen, auf dessen Umfang die 
Punkte A und B maximal entfernt sind und somit auf den Schnittpunkten des 
Kreises mit der Geraden durch seinen Mittelpunkt liegen. Mit anderen Wor- 
ten: Zwei Lokalitaten A und B sind verbunden, wenn es keine andere Lokali- 
tät C gibt, die innerhalb des Kreises um AB liegt, so daß in dem Dreieck 
ABC der Winkel, der beim Punkt C gebildet wird, nicht größer als 90° ist. 
Daraus ergibt sich folgende Definition: Wenn das Quadrat des Euklidischen 
Abstands zwischen A und B kleiner ist als die Summe der quadratischen Ab- 
stände zu irgendeiner anderen Lokalität C, so sind A und B benachbart. Die 
Verbindungslinie der Lokalitäten A und B (graphentheoretisch Knoten [ver- 
tices]) heißt eine Kante [edge] des Gabrielgraphen und zeigt die Nachbar- 
schaft zwischen A und B an (vgl. Abb.12). 


Abb. 12: Geometrische Konstruktion eines Gabriel-Graphen (verändert nach Gabriel & Sokal 
1969). 
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Durch Verknüpfung aller Lokalitäten gemäß dieser Definition erhält man 
ein Gabriel-Netzwerk, für dessen Verknüpfungsgrad Matula & Sokal (1980) 
Berechnungsmöglichkeiten angeben. Mit den Verknüpfungen korrespondie- 
ren die Gewichte in der Verknüpfungsmatrix (s.u.) über die Entscheidung, ob 
bestimmte Lokalitäten als Nachbarn (= verknüpft) gelten sollen oder nicht. 
Die Güte der Verknüpfung ist manchmal wichtig im Zusammenhang mit der 
Abschätzung der Richtungsanteile der Verknüpfungspaare von Lokalitäten, 
welche auf die verschiedenen Himmelsrichtungen bei der gerichteten räum- 
lichen Autokorrelation entfallen (s.S. 79f). Ein allgemein befolgter einfacher 
Ansatz bei der Berechnung sogenannter Korrelogramme (s.u.) besteht darin, 
geographische Entfernungsklassen so zu wählen, daß ungefähr gleiche An- 
teile von Verknüpfungspaaren der Untersuchung (sog. „Verknüpfungen“ 
[links]) auf die einzelnen Klassen entfallen, welche durch Unter-und Ober- 
grenzen der geographischen Entfernungen (in Längeneinheiten wie Meter 
oder Kilometer) gebildet werden. Weitere Vorschläge für die Konstruktion 
von Verknüpfungsmatrizen, basierend auf unterschiedlichen Nachbarschafts- 
Gewichten macht Sokal (1979). Im Zusammenhang mit dem Mantel-Test 
(s.S. SOff) werden zwei Typen dieser Verknüpfungsmatrizen noch genauer 
beschrieben. 


Die Berechnung der räumlichen Autokorrelationskoeffizienten 


Der bekannteste räumliche Autokorrelationskoeffizient ist der Moran-Koef- 
fizient I,,. (Moran 1948), welcher auch hier genauer vorgestellt werden soll, 
weil sich die vorliegende geographische Analyse auf ihn stützt. Ein weiterer 
vielgenutzter räumlicher Autokorrelationskoeffizient vom Distanztyp — so 
bezeichnet, da hier besonders die Unterschiede der Variablenwerte zwischen 
benachbarten Lokalitäten zählen - ist das Geary-Verhältnis c (Geary 1954); 
seine Eigenschaften und die Beziehungen zwischen Moran’s I und Geary’s c 
werden ausführlich in Sokal (1979) und Upton & Fingleton (1985) bespro- 
chen. 


Moran’s I,,. ist für Stichproben univariater Beobachtungswerte definiert. 
Man kann seine mathematische Form als eine gewichtete Verhältnisglei- 
chung zwischen der Autokovarianz zwischen Paaren von Beobachtungswer- 
ten x, und x, im Zähler und der Varianz des Mittelwertes x aller Beobach- 
tungswerte im Nenner beschreiben. Die Besonderheit der Autokovarianz be- 
steht in der Normierung des Koeffizienten durch die Division mit der Ge- 
samtsumme der Gewichte zwischen Paaren von Untersuchungspunkten (i,j). 
Dieser räumliche Autokorrelationskoeffizient ist damit — was durch algebrai- 
sche Umformung sofort einsichtig wird — ein Analogon des einfachen Pro- 
dukt-Moment-Korrelationskoeffizienten, mit dem Unterschied, daß hier die 
einzelnen Terme des Produktes im Zähler während der Summierung einzeln 
mit einem ,,Interlokalitatsfaktor“ [interlocality factor] w,, der die Nachbar- 
schaftsbindung angibt (s.u.), gewichtet werden (s. Cliff & Ord 1981; Griffith 
1987). Sein Wertebereich erstreckt sich deshalb von -1 für negative Autokor- 
relation (= Unähnlichkeit benachbarter Lokalitäten) bis +1 für positive Au- 
tokorrelation (= Ähnlichkeit benachbarter Lokalitäten). Manchmal können 
sich die I,,.-Werte in Abhängigkeit bestimmter Gewichtungsterme w, in der 
Verknüpfungsmatrix (s.u.) außerhalb dieses Wertebereiches bewegen. Der 
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Moran-Koeffizient für die Entfernungsklasse k {= I,,-(k)} berechnet sich wie 
folgt (verändert nach: Sokal 1978; Wartenberg 1985): 


S Ay 

Dogs 
> 2 W; @,-*)G-*) 
az 


| = > (k) 2; 
A aa) 1 5 2 


Glchg. (42): Moran’s räumlicher Autokorrelationskoeffizient I,.für die Entfernungsklasse k 
(Moran 1948, verändert nach Sokal 1978) 


Die Notationen in den Formeln bedeuten: 

s Anzahl der Populationen (= Lokalitäten) 

x, Variablenwert am Standort ı 

x, Variablenwert am Standort j 

x Mittelwert der Variablen im untersuchten Raum: z, = x, — X 


Die Existenz einer Nachbarschaftsbindung wi gemäß der gewählten Nach- 
barschaftsdefinition (hier durch Wahl verschiedener Entfernungsklassen k) 
wird mit Hilfe binärer Gewichte zum Ausdruck gebracht: 


l , falls die Lokalitäten i und j Angehörige 
derselben geographischen Entfernungs - 
klasse k sind 


QO, sonst 


Glchg. (43): Definition der Interlokalitätsfaktoren wo in der Verknüpfungsmatrix 
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Das Gewicht 1 zeigt also eine Nachbarschaft der Lokalitäten i und j an, wäh- 
rend 0 fehlende räumliche Bindung anzeigt. 


Für jede unterschiedlich gewählte Entfernungsklasse k wird die Gesamtheit 
aller Gewichte in je einer von mehreren sogenannten Nachbarschafts- oder 
Verknüpfungsmatrizen [connectivity matrices] angeordnet, deren Zahl durch 
die Anzahl der gewählten Entfernungsklassen festgelegt ist; diese Nachbar- 
schaftsmatrizen unterscheiden sich natürlich in ihren Einträgen: 


(kK) |) (k) 
Wi Wi ° o e . e . Wo 


(kK) | (k) (f) 
Ww, 1 Wo ° ° ° ° e W> s 


w® = : ; u er : k=1, 2a 


(k) (k) (k) 


Wa Wen, nk Be tee 


Glchg. (44): Nachbarschaftsmatrix W) mit k = 1, 2, 3... Entfernungsklassen 


Es gilt weiterhin für die Gewichte, daß w,, nicht gleich w, sein müssen. 


Der Erwartungswert fehlender räumlicher Autokorrelation ergibt sich unter 
der Randomisierungs-Hypothese (s. Cliff & Ord 1981; Griffith 1987) als 


BL 
(s - 1) 


Glchg. (45): Erwartungswert von Iyc 


EN ie 


Der Randomisierungsansatz formuliert als Nullhypothese, daß die beobach- 
teten Variablenwerte der räumlichen Stichproben, hier repräsentiert durch 
die angenommenen Allelfrequenzen an jeder Lokalität, das Ergebnis eines 
Zufallsprozesses mit unbekannter Verteilungsfunktion sind. Vom statisti- 
schen Design betrachtet entspricht dieses Testverfahren zur Signifikanzab- 
schätzung räumlicher Prozesse (Autokorrelation) einer sog. Monte-Carlo- 
Methode (s. Mantel-Test). 


Die Varianz von I,,. unter der Randomisierungsannahme ist 
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var(Iyc) = >= ae (s?S, -sS, +3S°) 
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Glchg. (46): Varianz des räumlichen Autokorrelationskoeffizienten I,,. (vgl. Sokal & Oden 
1978a,b) 


Wenn man der Auffassung ist, daß der räumliche Prozeß in alle Raumrich- 
tungen gleichmäßig wirkt und deshalb als einfache Funktion der räumlichen 
Entfernung angesehen werden kann, verbindet man alle Lokalitäten, bildet 
verschiedene Entfernungsklassen, die auf der Luftlinienentfernung beruhen, 
ordnet diesen Verbindungen entsprechende Lokalitäten zu und berechnet 
die Autokorrelationskoeffizienten zwischen diesen Lokalitäten der einzelnen 
Klassen. 


Räumliche Korrelogramme 


Die kartesische Auftragung der räumlichen Autokorrelationskoeffizienten 
gegen die unterschiedlichen räumlichen Entfernungsklassen bezeichnet man 
dann als räumliches Korrelogramm. Räumliche Korrelogramme kann man 
sich demnach als eine Abbildung der durchschnittlichen phänetischen Ahn- 
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lichkeit zwischen Lokalitäten als Funktion der geographischen Entfernung 
zwischen ihnen vorstellen (Sokal 1983). Die räumliche Autokorrelation kann 
allgemein als Vorhersagewahrscheinlichkeit für die Größe einer Änderung 
eines Mittelwertes oder einer Allelfrequenz Ax, verstanden werden, wenn 
man sich vom Ausgangspunkt (i/j) mit der Allelfrequenz x, um eine be- 
stimmte Entfernung zu einem anderen Punkt (i+ö/j+e) mit einer Allelfre- 
quenz x’, begibt, welche durch die Autokorrelation vorhergesagt wird. Korre- 
logramme fassen die Muster der geographischen Variation, die als Reaktion 
der betroffenen Variable auf evolutive Einflußgrößen in der Gestalt der Al- 
lelfrequenz-Oberflächen [response surfaces of allele frequencies] in Erschei- 
nung treten, zusammen und sind damit einfache Analoga zu den Variogram- 
men der Spektralanalysen physikalischer Variablen-Oberflächen (s. Agter- 
berg 1974; Legendre & Legendre 1983). Korrelogramme beschreiben die den 
erzeugten räumlichen Abhängigkeiten zwischen Variablenwerten (Oberflä- 
chen) zugrundeliegenden Beziehungen. Unter der Annahme, daß das durch 
die Entfernungsklassen gewählte Verknüpfungsschema eine passende Dar- 
stellung der maßgeblichen dynamischen Prozesse im Raum abgibt, vermit- 
teln räumliche Korrelogramme deshalb wahrscheinlich einen genaueres Bild 
von der Prozeßdynamik als die Oberflächen selbst (s. Sokal 1984). 


Die Signifikanz eines kompletten Korrelogramms kann gegen die Nullhypo- 
these, daß keine räumliche Autokorrelation vorliegt, mit der sogenannten 
Bonferroni-Technik (s. Holm 1979; Hochberg 1988), einem Mehrfach-Test- 
Verfahren, getestet werden (Oden 1984). 


Die Bonferroni-Methode 


Diese Methode soll kurz vorgestellt werden, da sıe darüberhinaus auch An- 
wendung bei wiederholten Signifikanztests in Ergebnistafeln wie z.B. den F- 
Koeffizienten finden kann (s.0.). 


In vielen Fällen wird eine Anzahl k Signifikanztests für dieselbe Nullhypo- 
these auszuführen sein, auf der Datenbasis von k einzelnen Ergebnissen, wel- 
che wegen der ausgeführten Berechnungsmethode (z.B. F-Koeffizienten, 
Autokorrelationskoeffizienten) nicht unabhängig voneinander ermittelt wer- 
den konnten und deshalb Teilmengen des gesamten Datensatzes darstellen. 
In beiden Fällen, ob nun die Signifikanz einzelner Werte oder der Datensatz 
als Ganzes gegen die Nullhypothese getestet werden soll, hängt die Ableh- 
nungswahrscheinlichkeit vom Signifikanzniveau des niedrigsten P.-Wertes 
ab: Wenn man eine Irrtumswahrscheinlichkeit von & = 0,05 für den Test an- 
setzt, so besagt in diesem Falle das Bonferroni-Kriterium, daß jeder Einzel- 
wert i=1.....k und auch der gesamte Datensatz signifikant sind mit dem Wert 
P. < 0,05 /k. Der maßgebliche P.-Wert dieses Mehrfach-Tests wird also durch 
das Produkt der Anzahl k zu testender Einzelwerte mit dem niedrigsten aller 
P.-Werte bestimmt. Besitzt z.B. ein Korrelogramm k Entfernungsklassen und 
ist m der kleinste beobachtete P.-Wert, bezogen auf den I,.-Wert, welcher 
sich am meisten vom Erwartungswert unter der Annahme fehlender Auto- 
korrelation unterscheidet, so ist der Bonferroni-P.-Wert gleich k x m (s. Sakai 
& Oden 1983; Jacques 1989). 
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Die Interpretation räumlicher Korrelogramme 


Die Interpretation von räumlichen Korrelogrammen gründet sich auf die 
Prinzipien, die von Sokal & Wartenberg (1983) aufgestellt wurden: 


1) Räumliche Muster in Variablen-Oberflächen können durch eine Signatur, 
das räumliche Korrelogramm, charakterisiert werden. 


2) Ähnliche gerichtete Evolutionsfaktoren (Selektion, Migration) produzie- 
ren ähnliche Response-Oberflächen der beeinflußten Variablen. 


3) Ähnliche Zufallsprozesse (Drift) produzieren unabhängige räumliche Va- 
riablen-Oberflächen, aber diese Oberflächen besitzen ähnliche Signatu- 
ren, die auf ein gemeinsames Prozeßgeschehen hinweisen. 


4) Jede Änderung in den Parametergrößen, sowohl der deterministischen als 
auch der stochastischen Prozesse, bewirkt eine Anderung der Korrelo- 
gramme, die für bestimmte Gegebenheiten und Prozesse typische Profile 
zeigen. 


5) Es ist höchst unwahrscheinlich, daß alle Variablen, insbesondere aber 
elektrophoretische Varianten, dem Einfluß desselben Umweltfaktors un- 
terliegen. Solche Varianten, die Selektionswirkungen zeigen, werden mit 
hoher Wahrscheinlichkeit jeweils unterschiedliche Selektionswerte in Be- 
zug auf verschiedene Umwelteinflüsse zeigen. Deshalb sollte man, abgese- 
hen von möglichen Kopplungsungleichgewichten einiger Variablen-Loci, 
von unabhängigen, unkorrelierten Variablen-Oberflachen im Raum aus- 
gehen können. Ergeben sich für diese Variablen gleiche räumliche Muster 
(= parallele Korrelogramme), so scheint — wie eben ausgeführt — die weni- 
ger plausible Erklärung für diese Muster auf gleichgerichtete Selektion 
begründet zu sein, während Massenbewegungen - d.h. Migration und Dif- 
fusionsprozesse — die wahrscheinlicheren Erklärungen für die räumlichen 
Muster abgeben. 


Gerichtete räumliche Korrelogramme (2D-Korrelogramme) 


Es bestehen schließlich noch Möglichkeiten, die ungerichteten Korrelo- 
gramme in gerichtete zu überführen, d.h. die zusätzliche Information der 
Richtungskomponenten zu erhalten (Oden & Sokal 1986). 


Die Methode ist recht einfach. Bei der Abgrenzung der Entfernungsklassen 
werden die Himmelsrichtungen, welche die Verbindungslinien zwischen allen 
in der betreffenden Entfernungsklasse enthaltenen Lokalitätenpaare be- 
schreiben, zusätzlich genutzt, wodurch eine gemeinsame Aufschlüsselung in 
die Höhe der räumlichen Autokorrelationskoeffizienten und ihre räumliche 
Orientierung gegeben ist. Die zweidimensionale Darstellung dieser gerichte- 
ten Korrelogramme ähnelt einer „Windrose“ (s.Abb.44). Allerdings ist nur 
eine der Hemisphären der Windrose Informationsträger, da z.B. im Falle kh- 
naler Variation das erzeugte Korrelogramm immer gleiches Profil zeigt — 
folgt man nun dem Merkmalsgefälle, ausgehend von Bereichen hoher Werte, 
in Bereiche niedriger werdender Werte hinein oder umgekehrt. Interessant 
wird die Methode der 2D-Korrelogramme besonders bei der Aufspürung 
markanter Merkmalsänderungen in bestimmte Richtungen (z. B. historische 
Ausbreitungsrichtungen), sofern diese Richtungskomponenten sich — vor al- 
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lem im groß-räumlichen geographischen Maßstab — in den Oberflächen und 
Korrelogrammen der Variablen wiederfinden sollten. 


Der dritte Schritt in der geographischen Variationsanalyse bezieht sich auf 
die Oberflächen der untersuchten Variablen. Er besteht in der Quantifizie- 
rung der Ahnlichkeit der Oberflächen der Variablen. Es brauchen nur die 
Oberflächen solcher Variablen Berücksichtigung finden, die signifikant 
räumliche Korrelogramme besitzen. Als Ahnlichkeitsmaß für die Oberflä- 
chen der Variablen berechnet man paarweise Produkt-Moment-Korrelations- 
koeffizienten zwischen allen Variablen über die Menge der Untersuchungsor- 
te. Die absoluten Beträge der Koeffizienten werden in einer Matrix der un- 
tersuchten Variablen geordnet und diese dann nach der UPGMA-Methode 
(s.o.) geclustert. Je nach Anzahl einzelner und kompakterer Cluster be- 
kommt man eine Handhabe zur Beurteilung der Variablen, ob sie z.B. ähnli- 
che Oberflächen abgeben (bei r-Werten über 0.7) oder zu unähnlichen Ober- 
flächen führen (kleinere r-Werte), oder ob es Kombinationen beider Mög- 
lichkeiten gibt und welche Variablen in welcher Form betroffen sind (vgl. So- 
kal & Menozzi 1982). 


Der abschließende vierte Schritt der Analyse ermittelt die Ähnlichkeit der 
signifikanten Korrelogramme, da es wichtig zu wissen ist, ob bestimmte Va- 
riable gleiche räumliche Muster zeigen. Als Ahnlichkeitsmaß hat sich der so- 
genannte mittlere „Manhattan“- oder „city-block“-Abstand (s. Sneath & So- 
kal 1973) 


dh) =D, I, - Ll rk 


Glchg. (47): Manhattan-Abstand zwischen h und i Korrelogrammen über k Entfernungsklassen 


bewährt, der anschaulich die Fläche zwischen zwei miteinander verglichenen 
Korrelogrammen mißt, welche die Variablen h und iin k Entfernungsklassen 
repräsentieren. Da dieser Abstand zwischen Korrelogrammen umso größer 
wird, je unterschiedlicher die Profile sind, wird eine Obergrenze (z.B. d< 
0,1) für den Manhattanabstand gewählt, über die hinaus die betroffenen Kor- 
relogramme als unterschiedlich gelten sollen (Sokal 1986). Eine Abstands- 
matrix der Manhattan-Abstände für die Korrelogramme kann aufgestellt 
werden, wobei die Zeilen- und Spaltenbenennungen wie im Falle der Ahn- 
lichkeit der Oberflächen wieder die Variablennamen tragen. Anschließend 
wird diese Matrix entweder mit der UPGMA-Methode, oder der partitionie- 
renden Clustermethode „K-Means“ (s. Hartigan 1975; Späth 1975) geclustert 
(vgl. Sokal 1986) und auf Clusterbildungen geprüft. 

Durch die Verfahrensschritte drei und vier ist eine direkte Vergleichsmög- 
lichkeit zwischen den Oberflächen und den Korrelogrammen der Variablen 
und damit den dazugehörigen Mustern gegeben. 


Die Überprüfung der Populationsstruktur mit dem Mantel-Test 


Eine Ergänzung zum multivariablen Ansatz der räumlichen Autokorrelation 
stellt der sogenannte „Mantel-Test“ (Mantel 1967) dar, der zur Statistik-Fa- 
milie der „Allgemeinen Kreuzprodukt-Statistiken“ gehört (s. Hubert et al. 
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1981; Upton & Fingleton 1985), welche weite Verwendung in der Geogra- 
phie, Psychologie, Medizin und seit einiger Zeit auch in der Biologie finden 
(Douglas & Endler 1983, Hubert 1978, Hubert et al. 1981, Schnell et al. 1985, 
Wartenberg 1985). Unter diesen Verfahren versteht man eine Element-mal- 
Element-Multiplikation zweier Matrizen vom Distanz- oder Ahnlichkeits- 
koeffizienten-Typ zum Zwecke des Tests einer Korrespondenz zwischen Ele- 
menten beider Matrizen, d.h. einer Korrelation der Matrizen. Die Teststati- 
stik Z errechnet sich aus der Summe der Produkte korrespondierender Ele- 
mente zwischen den beiden Distanzmatrizen A, und B;; 


Z = ) ) SAP). mit 1 
I i] J U 
Glchg. (48): Teststatistik Z des Mantel-Tests (Upton & Fingleton 1985) 


Dieses Testkriterium wird nun verglichen mit der Erwartungsverteilung der 
Z,g-Werte, die bei nicht vorhandener Korrespondenz zwischen Matrixele- 
menten-Paaren entsteht. Eine empirische Null-Verteilung für Z,, wird ubli- 
cherweise mit Hilfe einer Monte-Carlo-Randomisierung erzeugt durch 2000 
Zufallspermutationen der Zeilen- und Spaltenelemente einer der beiden Ma- 
trizen und Berechnung der entsprechenden Z,,-Werte (Dietz 1983). Die 
Nullhypothese formuliert man als Wahrscheinlichkeit fehlender Korrespon- 
denz zwischen Matrixelementen, und deshalb sollte Z der Zufallsverteilung 
von Z,, entsprechen. Die Alternative vermuteter Matrixkorrelation ergibt 
sich als die Wahrscheinlichkeit P dafür, daß die randomisierte Größe Z,, 
größer ist als die beobachtete Testgröße Z, P = prob(Z,, > Z); P ist also die 
rechtsseitige Wahrscheinlichkeit der Nullverteilung von Z,, (Smouse et al. 
1986). 


Verschiedene Möglichkeiten der Normalisierung von Z machen die so modi- 
fizierte Mantel-Statistik weniger anfällig gegenüber dem Wertebereich der 
Verteilung der Distanzwerte in den Matrizen, da Z anderenfalls als nicht-nor- 
malisierter Produkt-Moment-Korrelationskoeffizient sehr stark von der 
Wahl der Distanzmaße der Matrizen abhängt. Benutzt man bei der Berech- 
nung von Z die inneren Matrix-Ränge von A, und B,, so ist die Mantel-Test- 
größe ein nicht-normalisierter Rangkorrelationskoeffizient R, dessen Größe 
unbeeinflußt bleibt von den Größenordnungen der Matrizeneinträge (Dietz 
1983). Außerdem läßt sich Z durch Normalisierung (s. Wartenberg 1985) in 
einen generellen Autokorrelationskoeffizienten für multivariate Daten über- 
führen, dessen Werte im üblichen Bereich zwischen -1 und +1 liegen (Smouse 
et al. 1986). 


Der Mantel-Test ist ein recht universell einsetzbarer Test von der Art einer 
Regressionsanalyse, sowohl was die Art der Distanzmatrizen angeht als auch 
die Möglichkeiten alternativer Hypothesenformulierungen biologischer 
Sachverhalte. Sein Vorteil z.B. gegenüber der linearen Regression besteht 
aber gerade darin, daß er nicht zu überschätzten Signifikanzniveaus führt, 
wenn die Werte der Distanzmatrizen autokorreliert sind; strenggenommen 
ist eine Regressionsanalyse in diesem Fall nicht einsetzbar, da die Werte der 
Matrizen als voneinander unabhängig vorausgesetzt werden müssen (Barbu- 
jani 1991). 
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Im besonderen Fall des Matrizenvergleichs zwischen einer Abstandsmatrix — 
und hier bietet sich die Matrix der genetischen Abstände D(i,j),, nach Nei 
(s.o.) an — und einer Wichtungs- oder Verknüpfungsmatrix W, (s.o.) im Zu- 
sammenhang mit einer geographischen Variationsanalyse eröffnet der Man- 
tel-Test die alternative Überprüfung von verschiedenen Modellen zur Popu- 
lationsstruktur. 


Populationsgenetische Modelle zur räumlichen Populationsstruktur 


In der Populationsgenetik geht man von einigen markanten, mathematisch 
leicht zu behandelnden Modellen zur Populationsstruktur aus, die mehr oder 
weniger abstrakte Abbilder der in der Natur realisierten räumlichen Struktu- 
ren sind (s. Felsenstein 1976; Wijsman & Cavalli-Sforza 1984; s. Abb. 11). Im 
Prinzip unterscheidet man räumlich strukturierte von kontinuierlich verbrei- 
teten Arten oder Populationen. Bei letzteren bestimmt der Grad der Pan- 
mixie, d.h. das Ausmaß des Genflusses entlang konzentrischer Kreise vom 
Zentrum der Verbreitung an die Peripherie, den Differenzierungsgrad der 
Population. 


Diese Vorstellung modelliert das sogenannte „Isolation-durch-Entfernung“- 
Modell von Wright (1943, 1951). Dabei spielt die sogenannte „Varianz des 
Eltern-Nachkommen-Dispersals“ eine entscheidende Rolle bei der räumli- 
chen Diffusion von Genen (s.S. 63), die nur innerhalb sogenannter geneti- 
scher „Nachbarschaften“ von nennenswerter Größe ist. Damit unterliegt die 
Differenzierung peripherer Populationen einem Zufallsprozeß, der geneti- 
schen Drift. Das Isolation-durch-Entfernung-Modell entspricht damit auf der 
Wirkungsskala zwischen zufallsbedingten und gerichteten genetischen Pro- 
zessen zur Erzeugung bestimmter Populationsstrukturen dem reinen Zufalls- 
modell, bei dem die genetische Ähnlichkeit der Populationen mit zunehmen- 
der Entfernung vom Zentrum beliebig unwahrscheinlich wird. 


Die ein- und mehrdimensionalen Trittstein-Modelle leiten von der kontinu- 
ierlichen Verbreitung über zu der etwa durch Habitatstrukturen vorgegebe- 
nen diskontinuierlichen Verbreitung und damit verbundenen demographi- 
schen und genetischen Unterstrukturierung der Populationen in Subpopula- 
tionen. So modellieren lineare eindimensionale Trittsteinmodelle die perl- 
schnurartige Verbreitung genetisch differenzierter Populationen (oder 
Deme) entlang linienförmig angeordneter Habitate, z. B. Sandbänke an Flüs- 
sen, Flußabschnitte, Längstäler in Gebirgszügen etc., die zweidimensionalen 
Modelle erweitern diese Linienstrukturen zu Netzwerken (Flußsysteme, 
Längs- und Quertäler in Gebirgsmassiven etc.). 


Evident für die Behandlung dieser Modelle sind die wechselseitigen Ein- 
flüsse benachbarter Punkte im Netzwerk aufeinander, die räumliche Auto- 
korrelation bestimmter Merkmale. So wird der genetische Eintrag von Ge- 
nen aus nächstbenachbarten Populationen den höchsten Anteil aufweisen 
(“short-distance“-Genfluß) und gleichzeitig die Differenz zwischen den Al- 
lelfrequenzen benachbarter Populationen (Allelfrequenz-Differential, s.u.) 
kleiner sein als bei räumlich entfernt liegenden Populationen, zumal auch da- 
mit zu rechnen ist, daß räumlich benachbarte Populationen ähnlichen Selek- 
tionsdrücken unterliegen sollten. 


83 


Umgekehrt kommunizieren weiter auseinanderliegende Populationen gene- 
tisch normalerweise nur auf dem Wege durch einzelne „long-distance“-Mi- 
granten, sofern es keinen entfernungs- und richtungsorientierten Massenexo- 
dus gibt (z.B. Süd-Wanderungen des Berglemmings Lemmus lemmus um ei- 
nige 100 km im Zusammenhang mit Dichteregulationen; vgl. Hendrichs 
1988). Gleichzeitig wird die Wahrscheinlichkeit qualitativ und quantitativ an- 
derer Selektionsbedingungen in entfernter liegenden Gebieten höher, beson- 
ders in Richtung systematischer Umweltgradienten (Nord-Süd-Gefälle von 
Temperatur, Tageslänge etc.). 


Mit dem Mantel-Test läßt sich nun die Korrelation zwischen der Beneuicchen 
(Un)ahnlichkeit von Populationen und einer oder mehrerer hypothetisierter 
Populationsstrukturen, welche jeweils durch eine explizierte Formulierung 
einer bestimmten Verknüpfungsmatrix W, modelliert werden können (s.u.), 
feststellen. Diese Tests dienen im Nachhinein einer Abschätzung der Genau- 
igkeit bestimmter errechneter Werte (z.B. der Fixierungsindizes F,, der F- 
Statistiken) und der a-posteriori Legitimation von a-priori Annahmen über 
die Populationsstruktur (Zusammenhang zwischen F,, und Ausmaß des Gen- 
flusses N,m; Korrelogramme und Erwägungen über evolutive Prozesse). 


Einige methodische Bemerkungen zu der räumlichen Autokorrelationsana- 
lyse 


Bei der Definition der räumlichen Nachbarschaft, die als Nachbarschaftsbin- 
dung in Form der Elemente der Verknüpfungsmatrizen wesentlich die Höhe 
der zu berechnenden Autokorrelationskoeffizienten bestimmt, wird allge- 
mein von einem linearen Anwachsen des „Raumwiderstandes“ mit größerer 
Entfernung ausgegangen. Diese Vorstellung ist auch in der Regel durchaus 
sinnvoll, insbesondere, wenn man den Einfluß der „kohäsiven Kraft“ des 
Genflusses auf die Merkmalsausprägungen — hier Allelfrequenzen — zwi- 
schen geographisch strukturierten Populationen abschätzen möchte. Aller- 
dings muß man zu bedenken geben, daß eine Vorstrukturierung des Raumes 
in dieser Art und Weise die Festlegung auf eine zu testende Hypothese be- 
deutet, im vorliegenden Fall die populationsgenetische Hypothese der Diffe- 
renzierung unter den Bedingung der „Isolation-durch-Entfernung“. Überla- 
gern andere Einflüsse diesen Prozeß, so ergeben die Korrelogramme mehr 
oder weniger abgewandelte Muster, deren Interpretation besonders sorgfäl- 
tig und kritisch vorgenommen werden muß, da die zugrundeliegenden Pro- 
zesse nicht mehr allein von linearen Raumwirkungen abhängen. Dies können 
z.B. solche Selektionsgradienten, wie sie ihren Ausdruck in den sogenannten 
Klimaregeln (Bergmannsche-, Allensche- und Glogersche oder Färbungsre- 
gel) finden, oder homogene Selektionsbedingungen in ökologisch marginalen 
Situationen zur Aufrechterhaltung lokaler Anpassungsleistungen (Stichwort 
„regionale Stenözie“; vgl. Böhme 1978) sein. 


In der multivariaten Form der Autokorrelation, dem Mantel-Test, können 
räumliche Gegebenheiten durch die Wahl der Verknüpfungsmatrizen sehr 
flexibel berücksichtigt werden; alternative Hypothesen zum Muster räumli- 
cher Interaktionen können getestet werden. Die Nachbarschaftsbindungen 
beruhen hier auf dem Gabriel-Netzwerk, das zwar in seiner Konstruktion 
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rein geometrisch orientiert ist, aber vor dem Hintergrund bestimmter Vor- 
stellungen zur Populationsstruktur (s.o.) durchaus in der Lage ist, die räum- 
lich relevanten Wechselwirkungen abzubilden. Dennoch kann die Festlegung 
von Nachbarschaftsmatrizen höherer Ordnung formal richtig, im Hinblick 
auf die bei räumlichen Ausbreitungsprozessen wirksamen Parameter (histori- 
sche Ausbreitungsrichtungen, populationsgenetisches Modell) aber verfehlt 
sein (s. Finke 1983). 


Zusätzliche Schwierigkeiten ergeben sich aufgrund statistischer Erwägungen. 
Die Frage der repräsentativen Auswahl und der Anzahl der räumlichen 
Stichproben bilden ein generelles Problem, da oft auch ihre Verteilung an 
sich von Interesse sein kann und in den meisten Fällen nur eine begrenzte 
Stichprobenzahl beschaffbar ist (vgl. Sokal 1986b). Auch die Frage des räum- 
lichen Maßstabes ist bei der Autokorrelationsanalyse unmittelbar betroffen, 
da bestimmte evolutionsbiologische Prozesse, vor allem differentielle Selek- 
tion in verschiedenen homogenen Raumausschnitten [patches], sich nur bei 
einer geeigneten Wahl der räumlichen Stichproben entdecken lassen (s.o.). 


Schließlich verweise ich auf eine allgemeine Methodenkritik, die sich mit ein- 
zelnen Verfahrensschritten, Testkriterien und einer Bewertung der Aussage- 
möglichkeiten der Autokorrelationsanalyse vor dem Hintergrund verschiede- 
ner statistischer Störquellen der beobachteten Varianzkomponenten beschäf- 
tigt (Slatkin & Arter 1991 (1, 2), Sokal & Oden 1991). 


Abb. 13: Gabriel-Netzwerk innerhalb der Superspezies: Kreise, Z. angelicae; Dreiecke, Z. hippo- 
crepidis; Rauten, Z. transalpina 
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Beschreibung der hier angewandten Methoden 


Ungerichtete räumliche Autokorrelation Eine von möglichen zeitli- 
chen Trends bereinigte Analyse kann in der vorliegenden Arbeit nicht vorge- 
nommen werden; eine Bearbeitung ist jedoch zukünftig mit verschiedenen 
Jahresstichproben der Populationen beabsichtigt. Als geographisch variieren- 
de Variablen gelten die polymorphen Allozym-Loci (Gelelektrophorese). Je- 
des Allel dieser Loci besitzt für jede Population eine Frequenz an einer Lo- 
kalität. Berücksichtigt werden nur solche Allele über 5% Häufigkeit, und bei 
insgesamt m Allelen pro Locus werden m-1 Allele wegen der linearen Ab- 
hängigkeit der Allelfrequenzen analysiert. 


Die geographische Lage der Lokalitäten wurde in Längen- und Breitengra- 
den, -minuten und -sekunden mit einer Genauigkeit von 1000m auf topogra- 
phischen Karten TK 25 oder TK 50 innerhalb des Gebietes der Bundesrepu- 
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Abb. 14: Gabriel-Netzwerk zwischen den Populationen in Süddeutschland 
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blik Deutschland und der Republik Osterreich abgelesen. Den Positionen 
der übrigen Lokalitaten haftet ein größerer Ablesefehler an, da z.T. auf Kar- 
tenmaterial größeren Maßstabs zurückgegriffen werden mußte. Unterschied- 
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Abb. 15: Gabriel-Netzwerk der Lokalitäten am Main (Mainfranken) 
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liche Höhenlagen der Fundorte wurden nicht verrechnet. Zur Computeraus- 
wertung wurden die Winkelgrade in das Dezimalformat umgerechnet und 
auf die vierte Dezimalstelle gerundet. Eine Übersicht über die Lage der Lo- 
kalitäten im klein- und groß-räumlichen Maßstab und ihre Verknüpfung zu 
einem Gabriel-Netzwerk zeigen die Abb.13-16. Die Abfolge der Abbildun- 
gen ergibt sich durch die Ausschnittsvergrößerungen der gerahmten Fenster 
aufeinanderfolgender Karten. In den Karten sind die in der vorliegenden Un- 
tersuchung berücksichtigten Fundorte mit ausgefüllten Symbolen neben zu- 
sätzlich bekannten, aber nicht untersuchten Standorten, dargestellt. 


Die Befunde zur hierarchischen F-Statistik und zu den genetischen Abstän- 
den lassen es vernünftig erscheinen, den Genfluß in den Kontaktzonen der 
beiden Semispezies Z. angelicae und Z. hippocrepidis an je einer Stelle in 
Mainfranken und ım Altmühltal als unterbrochen bzw. sehr stark einge- 
schränkt zu betrachten; die Unterbrechung des genetischen Kontaktes wird 
durch eine „Sperre“ im Gabriel-Netzwerk angedeutet (s. Abb.15 und 16). 
Gleichzeitig wird durch die verbleibenden zwei Netzwerke die Zahl der Po- 
pulationen der beiden Semispezies (19 Lokalitäten für Z. angelicae und 18 
für Z. hippocrepidis, einschließlich der beiden Z. transalpina-Populationen) 
für die folgende. geographische Variationsanalyse festgelegt. 


Für die Berechnung der Autokorrelationskoeffizienten I,,. beider Semispe- 
zies wurden nur je fünf Entfernungsklassen ausgewählt. Jede Entfernungs- 
klasse enthält im Schnitt 31 (Z. hippocrepidis) bzw. 34 (Z. angelicae) ver- 
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Abb. 16: Gabriel-Netzwerk zwischen den Lokaliaten im Altmühltal 
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knüpfte Lokalitatenpaare — eine noch ausreichende Anzahl, die Varianzen 
der Autokorrelationskoeffizienten niedrig zu halten, und somit signifikante 
Korrelogramme zu bekommen (s. Sokal 1986a). Die Unter- und Obergren- 
zen, die sich aufgrund der Verteilung der unterschiedlichen Entfernungen 
zwischen allen Lokalitäten ergeben, nehmen für Z. angelicae folgende Werte 
an: Entfernungsklasse 1: 0-41 km, 2: 41-121 km, 3: 121-171 km, 4: 171-414 km, 
5: 414-593 km. 


Die Entfernungsklassen von Z. hippocrepidis lauten wie folgt: Entfernungs- 
klasse 1: 0-20 km, 2: 20-139 km, 3: 139-163 km, 4: 163-878 km, 5: 878-1065 km. 


Die Auftragung der Autokorrelationskoeffizienten gegen die fünf Entfer- 
nungsklassen ergibt die ungerichteten Korrelogramme der beiden Semi- 
spezies (Abb.23, 25-29 und 33-39). 


Gerichtete räumliche Autokorrelation des Z. transalpina-Kom- 
plexes Zur Aufdeckung räumlicher Richtungstrends der genetischen Varia- 
tion werden gerichtete zweidimensionale Korrelogramme berechnet. Die 
Obergrenzen für die k = 1, 2, ..., 8 Entfernungsklassen werden nach der 
Bildungsgleichung k* < 25 km festgelegt, um vor allem den großen geogra- 
phischen Maßstab zu berücksichtigen. Hierbei werden alle 36 Populationen 
des Z. transalpina-Komplexes einbezogen, da die Richtungen systematischer 
Gendiffusion über die Kontaktzonen hinweg untersucht werden soll. 


Die räumlichen Verknüpfungen zwischen Paaren von Lokalitäten werden 
Entfernungs-/ Richtungsklassen zugeordnet, wobei zugleich die geographi- 
sche Entfernungen und die Himmelsrichtungen der Verknüpfungslinien ge- 
meinsam diese Klassen bilden. Die Darstellung der zweidimensionalen Kor- 
relogramme im Diagramm ergibt eine Windrose, die aus konzentrischen Rin- 
gen aufgebaut ist und innerhalb einzelner Ringe Sektoren erkennen läßt (s. 
Abb.44). Die Ringe demonstrieren die verschiedenen Entfernungsklassen 1 
bis 8, ausgehend vom Mittelpunkt der Windrose mit den kleinen Entfernun- 
gen bis an die Peripherie mit großen Entfernungen. Die Sektoren stellen die 
verschiedenen Himmelrichtungen der Verknüpfungen dar, wobei es spärlich 
besetzte oder auch leere Sektoren geben kann, entsprechend der nicht- 
gleichmäßigen räumlichen Verteilung der Lokalitäten. Da die Beiträge der 
Lokalitäten i und j zum Autokorrelationskoeffizienten in einer definierten 
Entfernungs-/ Richtungsklasse gleich denen der Lokalitäten j und i ist, ist die 
Windrose symmetrisch und deshalb nur eine Hemisphäre der 2D-Korrelo- 
gramme informationstragend. Nimmt man einen 5%-igen Fehler erster Art 
in Kauf, so sollte im Durchschnitt ein Anteil signifikanter Korrelogramme 
von 0,05 mal Zahl der Variablen-Oberflächen pro Sektor entstehen. Für die- 
sen Mittelwert läßt sich ein 95%-Vertrauensbereich angeben. Das bedeutet, 
daß jede Zahl signifikanter Variablen-Oberflächen mit Autokorrelations- 
koeffizienten gleichen Vorzeichens, die größer als die Obergrenze des Ver- 
trauensbereiches ist, einen signifikanten Richtungstrend in diesem Sektor an- 
zeigt (s. Sokal et al. 1987). 


Im Diagramm wird die Höhe der Autokorrelationskoeffizienten durch unter- 
schiedliche Schraffur gekennzeichnet, und nicht signifikante Koeffizienten 
werden durch verkleinerte Sektoren angezeigt. 
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Abb. 17: Phänogramm der Populationen des Z. transalpina-Komplexes 


Legende: Die Namen bzw. die Buchstabenabkürzungen der Populationen (= OTUs) stehen am 
rechten Ende jedes Zweiges. Zahlen in eckigen Klammern kennzeichnen die patristi- 
schen Abstände einzelner OTUs, Zahlen auf den Astlinien diejenigen der Cluster. Pa- 
tristische Abstände entsprechen der Summe aller Teilastlängen zwischen zwei OTUs 
(Nei 1987). Schraffierte Balken entsprechen 1 Standardabweichung auf jeder Seite 
des Verzweigungspunktes. 
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Berechnet werden zweidimensionale Korrelogramme mit acht Entfernungs- 
klassen auf der Basis aller 36 Populationen des transalpina-Komplexes. Die 
Daten zu den einzelnen 2D-Korrelogrammen dokumentiert Hille (1992). 


Der Mantel-Test Mit Hilfe des Mantel-Tests werden Anpassungstests zur 
Uberpriifung der Populationsstruktur der beiden Semispezies durchgeführt. 
Als Distanzmatrizen dienen die Matrizen der Nei’schen genetischen Abstän- 
de zwischen den Populationen von Z. angelicae einerseits und Z. hippocrepi- 
dis andererseits. Diese Abstandsmatrizen werden auf Korrelationen mit ver- 
schiedenen Wichtungs- bzw. Verknüpfungsmatrizen getestet. Die unter- 
schiedliche Gestaltung der Verknüpfungsmatrizen bestimmt die zu überprü- 
fende Hypothese zur Populationsstruktur. 


Die Wichtungsmatrizen orientieren sich am Gabriel-Netzwerk. Genfluß über 
kurze Distanzen und in alle Richtungen läßt sich mit einem einfachen 2D- 
Trittstein-Modell nachahmen. Migrierende Tiere erreichen nur die unmittel- 
baren Nachbarpopulationen im Netzwerk der Lokalitäten und beeinflussen 
deren genetische Zusammensetzung. Als Wichtungsschema kommt in diesem 
Fall die einfache binäre Nachbarschaftsmatrix [binary connectivity matrix; 
Sokal 1979] in Frage, die nur die nächsten Nachbarn im Gabriel-Netzwerk 
verbindet; nächste Nachbarn bekommen den Wert 1 wegen ihrer Nachbar- 
schaftsbindung, allen anderen Populationen wird der Wert 0 fehlender Nach- 
barschaftsbindung zugeordnet. Reicht der Einfluß des Genflusses über die 
unmittelbar benachbarten Populationen hinaus, so leitet das einfache Tritt- 
stein-Modell mit größer werdenden räumlichen Entfernungen allmählich in 
das Isolation-durch-Entfernung-Modell mit Demstruktur über. 


Die Entfernungen lassen sich indirekt (in der Sprache der Graphentheorie) 
z.B. durch die minimale Anzahl von Knoten-(= Lokalitäten-)durchquerun- 
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Abb. 18: Multidimensionale Skalierung (Dim. | gegen 2) der genetischen Abstände zwischen 
den Populationen des Z. transalpina-Komplexes. 
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Abb. 19: Multidimensionale Skalierung (Dim. 1 gegen 3) der genetischen Abstände zwischen 
den Populationen des Z. transalpina-Komplexes 


gen versinnbildlichen, welche unter Beriicksichtigung kiirzester Wege im Ga- 
briel-Netzwerk bei der Verbindung zweier Populationen gezählt werden. 
Gibt man feste Entfernungen, gemessen in Knotenzahlen k = 1, 2,3 ... als 
Nachbarschaftsdefinition vor, so gelangt man zu Nachbarschaftsmatrizen hö- 
herer Ordnung [minimum path connectivity matrices of higher orders]. Hag- 
gett et al. (1977) geben einen BE a nen Algorithmus an, mit dem 
man aus den binären Nachbarschaftsmatrizen W“ mit k = 1 Nachbarschafts- 
matrizen höherer Ordnung W®) mit k » 1 berechnen kann (s. Finke 1983). 


Die Testergebnisse des Mantel-Tests für Nachbarschaftsmatrizen mit großen 
k lassen sich direkt vergleichen mit dem Grad der Korrelation der geneti- 
schen Distanz mit der räumlichen Entfernung in Kilometern; diese Vorstel- 
lung entspricht dem kontinuierlichen Isolation-durch-Entfernung-Modell. 
Die Elemente dieser Matrix sind die geographischen Luftlinienentfernungen 
zwischen allen Paaren von Lokalitäten. Dabei werden Entfernungen kleinen 
Maßstabs mit einer Genauigkeit von 1000 m bestimmt und große Entfernun- 
gen (mehrere Hundert Kilometer) mit Fehlern zwischen 10 und 50 km. Die 
Messungen erfolgen mit einem Dreikantmaßstab auf topographischen Kar- 
ten unterschiedlichen Maßstabes. Die Luftlinienentfernungen für die Lokali- 
täten von Z. angelicae und von Z. hippocrepidis sind in je eine Entfernungs- 
matrix eingetragen (s.Tab. 7 und 8). Die Verknüpfungsmatrizen höherer Ord- 
nung werden nicht angegeben (s. Hinweis in Legende zu Tab. 7 und 8). 


Die Signifikanzniveaus dieser Anpassungs-Tests werden in der Tab.9 getrennt 
für beide Semispezies, mit exakten Wahrscheinlichkeiten Z für den einfa- 
chen, und r für den in Form einer Rangkorrelation durchgeführten Mantel- 
Test angegeben. 
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Tab. 7: Matrix der Luftlinienentfernun 
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fab. 8: Matrix der Luftlinienentfernung [km] der Lokalitäten von Z. hippocrepidis (incl. transalpina— Populationen INT und MTP) 
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Tab. 9: Übersicht zum Mantel-Test der Populationsstruktur von Z. angelicae und Z. hippocrepi- 
dis. Signifikante Assoziationen zwischen Matrizen sind schraffiert unterlegt 


Erläuterungen: IBD = "Isolation-by-Distance"; IBD, Deme = Isolation-durch- 
Entfernung, Populationsaufbau in Teilpopulationen; IBD, kon- 
tinuierl. = Isolation durch kontinuierliche Entfernung 
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ERGEBNISSE 


Enzymelektrophorese 


Die nachfolgende Übersicht (Tab.2) enthält Angaben zu den Ergebnissen 
der enzymelektrophoretischen Trennungen: Zu jedem untersuchten Allozym 
wird dessen „sub-unit“-Struktur, die Zahl unterschiedlicher Elektromorphe 
n(E), welche als Allele des Enzymlocus interpretiert werden, die entspre- 
chenden rf-Werte in mm Laufweiten auf dem Gel, sowie die hier verwende- 
ten Buchstabenbenennungen der Allele angegeben. 


Aligemeine Bemerkungen zur genetischen Analyse der Populationsstruktur 


Die vorliegende Studie beschäftigt sich in einem ersten Teil mit einer aus- 
führlichen Beschreibung und Analyse der populationsgenetischen Struktur 
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Abb. 20: Multidimensionale Skalierung (Dim. 2 gegen 3) der genetischen Abstände zwischen 
den Populationen des Z. transalpina-Komplexes 


auf allen Organisationsstufen des genetischen Materials innerhalb des Z. 
transalpina-Komplexes. In einem zweiten, vom ersten methodisch deutlich 
unterschiedlichen Teil, wird der direkte Bezug zwischen genetischen Diffe- 
renzierungs- und geographischen Verbreitungsmustern hergestellt. 


Entsprechend der zunehmenden Komplexität der Populationsstruktur, die 
sich in den verschiedenen (taxonomischen) Hierarchieebenen zu erkennen 
gibt, fügen sich die populationsgenetischen Einzelanalysen aufeinander auf- 
bauend und sich gegenseitig ergänzend zu einem einheitlichen Gesamtbild 
der Populationsstruktur. 


Die Genotypenstruktur, die populationsgenetischen Basisparameter zur Po- 
pulationsstruktur, die Ergebnisse aus der F-Statistik und die abgeleiteten in- 
direkten Genflußmaße werden zugunsten einer kompakten Darstellung im 
Diskussionsteil ausführlicher besprochen, damit Querbezüge besonders her- 
vorgehoben werden können. 


Dazu wird im Anhang die komplette „BIOSYS-1“-Steuerdatei aufgeführt 
(Tab. 12, S. 195), die als Eingabedatei die Absolutzahl der Genotypen zur Be- 
rechnung verschiedener populationsgenetischen Basisparameter, u.a. der He- 
terozygotie, der Allelfrequenzen der Populationsstichproben, und zusätzlich 
die exemplarische Anweisung zur Berechnung genetischer Abstände enthält. 


Ferner befinden sich dort die Tabellen zu den Ergebnissen des Heterogeni- 
tats-Tests der Allelfrequenzen (Tab.3), der F-Statistik einzelner Allele 
(Tab. 13 im Anhang, S. 211) und der Inzuchtkoeffizienten ausgewählter Popu- 
lationen (Tab. 14 im Anhang, S. 214). 
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"SLATKIN-Darstellung” 


Zygaena transalpina-Komplex 


[conditional average frequency] (i) 


0 01 02 OS 04 05 06 07 08 098 1 
[occupancy number] i/d 


—— Z. angelicae +- Z. hippocrepldie —*— transalpina-Komplex 


Abb. 21: Graphische Darstellung des qualitativen Ausmaßes des Genflusses (sog. ’Slatkin-Dar- 
stellung’) 


Allgemeine Bemerkungen zur Darstellung der Ergebnisse der geographi- 
schen Variationsanalyse 


Die geographische Variationsanalyse legt ihren Schwerpunkt auf den strikten 
Raumbezug der populationsgenetischen Methoden, so daß sie in ihrer Aussa- 
gekraft über die bisherigen Methoden hinausgeht und diese sinnvoll ergänzt. 


Die Erläuterungen der Ergebnisse zur geographischen Variationsanalyse 
(GVA) folgen direkt ihrer Präsentation. Die Resultate werden graphisch in 
„Signaturen“ der ungerichteten und in die Form der „Windrosen“ der zwei- 
dimensionalen räumlichen Korrelogramme umgesetzt. 


Die ungerichteten Korrelogramme werden in der konventionellen Weise dar- 
gestellt: Aufgrund ihrer Ahnlichkeit untereinander werden sie entweder zu 
Einzelkorrelogrammen oder zu Korrelogrammpaaren bzw. Clustern in einer 
gemeinsamen Abbildung gruppiert (s. Abb.22-29), wobei die Zuordnung zu 
diesen Korrelogrammtypen auf der UPGMA-Clusterung der Matrix ihrer 
durchschnittlichen Manhattan-Abstände basiert (Abb.31, 41). In analoger 
Weise wird die Ahnlichkeit der ihnen zugrundeliegenden Allelfrequenz- 
Oberflächen mit Hilfe der Produkt-Moment-Korrelationen zwischen ihnen 
abgeschätzt (Abb.30, 40). 


IM 


Die Darstellung der Korrelogrammgruppen erfolgt getrennt für die beiden 
Semispezies Z. angelicae und Z. hippocrepidis, um charakteristische Unter- 
schiede zwischen den räumlichen Mustern in diesen Taxa herauszustellen. 


Abweichend hiervon werden die Verhältnisse im gesamten Areal des Z. 
transalpina-Superspezieskomplexes durch ein über alle räumlichen Korrelo- 
gramme gemitteltes, ungerichtetes Durchschnittskorrelogramm (Abb.43) so- 
wie die Darstellung signifikanter räumlicher Trends mit Hilfe zweidimensio- 
naler gerichteter Korrelogramme (“Windrosen“) verdeutlicht (Abb.47, 48, 
30-51 und 53). 


Außerdem werden geographische Variationsmuster zur Beschreibung der 
Kontaktzonen in Form von Allelfrequenzprofilen aller Allele mit statistisch 
gesicherter räumlicher Struktur — d.h. mit signifikanten Korrelogrammen — 
erstellt. Die Auftragung der Allelfrequenzen erfolgt gegen die Lokalitäten 
entlang den Verknüpfungen nächster Nachbarn innerhalb des Gabriel-Netz- 
werkes (Abb.13-16). Diese Reihung der Fundorte entspricht Transektdurch- 
querungen der Kontaktzonen in Mainfranken und in der Altmühlalb, wobei 
letztere wegen der kleinräumig komplizierten Verzahnung des sekundären 
Kontaktes in zwei unterschiedlichen Himmelsrichtungen durchschritten wird. 
In den Abb.54-76 werden mehrere charakteristische Profilformen gezeigt, 
die nach Ahnlichkeit des Verlaufs der Allelfrequenzen geordnet sind. 


SchlieBlich werden die den 2D-Korrelogrammen zugrundeliegenden Allel- 
frequenz-Oberflachen im Text beschrieben und einige besonders interessante 
geographischen Ausschnitte der Oberflachen in dreidimensionalen Reliefs 
graphisch herausgestellt. Diese Allelfrequenz-Topographien vermitteln zu- 
sammen mit den dazugehörigen geographischen Kartenausschnitten einen 
intuitiv besser faßbaren Eindruck des räumlichen ,, Variationstyps* der Allel- 
frequenzen als die klassischen Tortendiagramme zur geographischen Varia- 
tion (Abb.46, 49, 52 und 77). 


Geographische Variationsanalyse der Populationen von Z. angelicae 


34 signifikante Autokorrelationskoeffizienten I,,. mit einer Irrtumswahr- 
scheinlichkeit von P < 0,05 aus einer Gesamtzahl von 140 (= 28 variable Al- 
lele mal 5 Entfernungsklassen) entsprechen 24,3% und beweisen damit das 
Vorliegen deutlicher räumlicher Strukturierung der genetischen Variation. 
Die Werte signifikanter I,,. in der Entfernungsklasse 0-41 km sind sämtlich 
positiv und der Wertebereich reicht von 0,24 bei der Variablen „Allel Acon1- 
b“ bis zu Werten über 0,6 der Variablen Acon2-b, Mdh1-b und Pgm-g (vgl. 
Hille 1992: Tab. B.5.a). Dieser Befund zeigt an, wie phänetisch ähnlich Z. an- 
gelicae-Populationen in einem Umkreis von 41 km sind, ungeachtet ihrer je- 
weiligen Herkunft aus bestimmten (untersuchten!) Regionen ihres Areals. 
Dieses Bild ändert sich, betrachtet man die Entfernungsklassen 41-121 km 
und 121-171 km. In diesen Klassen gibt es einen Übergang zu deutlich nega- 
tiver Autokorrelation und damit zu unterschiedlich differenzierten Popula- 
tionen. Obwohl es kein einziges Korrelogramm gibt, das die Kriterien eines 
„echten klinalen“ Profils erfüllt - stetig-monotoner, linearer Abfall der Auto- 
korrelationswerte von positiven Werten in den kleinen Entfernungsklassen 
zu negativen in den großen Entfernungsklassen — zeigen alle Korrelogramme 
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in den ersten drei Entfernungsklassen diese Monotonie und erreichen bei 
großen Entfernungen keine signifikant positiven Autokorrelationswerte 
mehr (vgl. Hille 1992: Tab. B.5.a). 


Im einzelnen lassen sich 12 sıgnifikante Korrelogramme mehreren Gruppen 
von Korrelogrammtypen zuordnen, die untereinander stark verschieden sind 
(UPGMA-Clusterniveau der Manhattan-Abstände > 0,144; s.Abb.31; vgl. 
Hille 1992: Tab. B.6.b); begleitend werden die korrespondierenden Allelfre- 
quenzoberflächen innerhalb des Areals von Z. angelicae beschrieben. Das 
Ergebnis zeigt Abb.22. 


Das Korrelogrammpaar 1 (s.Abb.22) besteht aus den Allelen Pgm-c und 
Mdh2-c, deren Manhattan-Abstand nur 0,056 beträgt (vgl. Hille 1992: Tab. 
B.6.b). Beide Allele zeigen mäßige, positive Autokorrelation zwischen den 
Populationen bis zu einer Entfernung von 121 km. Uber diese Entfernung 
hinaus werden die Populationen deutlich unähnlich, was sich auch bei noch 
größeren Entfernungen (bis ~ 600 km) nicht mehr ändert. Die Allelfre- 
quenzoberflächen von Pgm-c und Mdh2-c sınd charakterisiert durch unter- 
schiedliche Mittelwerte und Differentiale (hier: der Unterschied zwischen 
dem höchsten und dem niedrigsten Wert der an den einzelnen Fundorten an- 
genommenen Allelfrequenzen). Mdh2-c läßt sich als Allel geringer Häufig- 
keit beschreiben mit einem Mittelwert von 0,055 + 0,055 bei einer Bereichs- 
spanne angenommener Allelfrequenzwerte von fehlendem Vorkommen, 
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Abb. 22: Ungerichtetes Korrelogrammpaar | der Allele Pgm-c und Mdh2-c von Z. angelicae. 
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z.B. in den Populationen Katzental, Seewaldsee und St. Egyden, und dem 
Maximum von 0,176 in der Population Feuerthal. Die Oberfläche Pgm-c er- 
reicht mittlere Allelfrequenzen im untersuchten geographischen Raum 
(0,175 + 0,12) mit einem Minimum von 0,036 (Population Velden, nördliche 
Frankenalb) und einem Maximalwert von 0,5 in der Population Mäusberg, 
Mainfranken. Für beide Allelfrequenzoberflächen gilt, daß es lokal und re- 
gional beträchtliche Schwankungen in der Höhe der Allelfrequenzen gibt, 
die einer einheitlichen Charakterisierung der Allelfrequenz-Topographie 
entgegenstehen. 


Vergleichbare Signaturen, wenn auch mit unterschiedlichen I,,.-Werten, zei- 
gen die drei einzelnen Korrelogramme Mdhl-b, Acon2-b und Pgm-g 
(Abb.23-25). 


Die Populationen sind bezüglich der Variablen Mdh1-b (Abb.23) und Acon2- 
b (Abb.24) in den ersten beiden Entfernungsklassen positiv autokorreliert, 
werden dann aber in Entfernungen zwischen 121 und 171 km stark unähnlich, 
und bleiben dies auch über noch größere Entfernungen hinweg, allerdings 
nicht mehr mit dieser Deutlichkeit. Das Allel Mdhl-b zeigt eine klinale 
Oberfläche mit hohen Allelfrequenzen in Mainfranken und der nördlichen 
Frankenalb, etwas unter dem Durchschnitt von 0,535 + 0,21 liegende Werte 
im Altmühltal und dem Fränkischen Jura, sowie wieder deutlich darüber lie- 
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Abb. 23: Ungerichtetes Einzelkorrelogramm des Allels Mdhl-b von Z. angelicae. 
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Abb. 24: Ungerichtetes Einzelkorrelogramm des Allels Acon2-b von Z. angelicae. 


gende Werte in Österreich und der Slowakei. Das Allelfrequenz-Differential 
beträgt 0,658, mit der niedrigsten Allelfrequenz von 0,237 ın der Population 
Lungsdorf, nördliche Frankenalb, und dem Höchstwert von 0,895 in Bukova, 
Slowakei. Die Oberfläche des Allels Acon2-b kennzeichnen Frequenzen 
oberhalb des Mittelwertes der Oberfläche von 0,252 + 0,19 ın Mainfranken 
und deutlich unter dem Mittel liegende Werte im Altmühltal. Im Raum Re- 
gensburg, sowie im Areal der nominotypischen Z. a. angelicae steigen die Al- 
lelfrequenzen wieder in den Werten an und erreichen in der Population See- 
waldsee eine Höhe von 0,573. Die Spannbreite dieser Variablen liegt bei 
0,534 und ist damit etwas kleiner als diejenige von Mdhl-b. Allerdings liegt 
das Niveau der Allelfrequenz-Werte dieser Oberfläche tiefer als das der ähn- 
lichen Oberfläche Mdh1-b; Minimum und Maximum liegen bei 0,086 (Popu- 
lation Velburg, nördliche Frankenalb) und 0,620 (Population Himmelstadt, 
Mainfranken). 


Im Profilverlauf den vorhergehenden Korrelogrammen ungefähr vergleich- 
bar, weicht das Einzelkorrelogramm Pgm-g (Abb.25) insofern stark von ih- 
nen ab, als der Vorzeichenwechsel zwischen hohem positiven und hohem ne- 
gativen I,,. schon beim Übergang zwischen Entfernungen von 41 bis 121 km 
erfolgt. Ebenso ist der negative Autokorrelationskoeffizient in der dritten 
Entfernungsklasse von 121 bis 171 km signifikant, während die letzten beiden 
Koeffizienten nicht signifikant sind (vgl. Hille 1992: Tab. B.5.a). Die zugrun- 
deliegende Allelfrequenzoberfläche zeigt um den Oberflächen-Mittelwert 
von 0,578 + 0,17 fluktuierende Werte in Mainfranken und etwas ansteigende 
Werte im nördlichen und südlichen Teil des Fränkischen Jura. Werte, die 
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Abb. 25: Ungerichtetes Einzelkorrelogramm des Allels Pgm-g von Z. angelicae. 


Abb. 26: Ungerichtetes Einzelkorrelogramm des Allels Pgm-h von Z. angelicae. 
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ebenfalls um den Mittelwert schwanken, findet man in Osterreich und der 
Slowakei. Das Allelfrequenz-Differential von 0,554 gleicht dem der vorher- 
gehenden Oberflächen. Die höchste Allelfrequenz erreicht die Population 
Pottenstein im Nordteil des Fränkischen Jura. 


Im Korrelogramm der Variablen Pgm-h (Abb.26) gibt es ebenfalls eine posi- 
tive Autokorrelation der Allelfrequenzen in einer Entfernung zwischen 0 
und 41 km, und gleichbleibend schwach negative Autokorrelation bei größe- 
ren Entfernungen als 41 km. Die Oberfläche Pgm-h nimmt nur im Fränki- 
schen Jura und Altmühltal positive Werte bis zu einer maximalen Frequenz 
von 0,243 im Katzental (Altmühl) an. 


Außerdem gibt es noch drei weitere Profiltypen untereinander verschiedener 
Korrelogrammpaare. Das Korrelogrammpaar 2 (Abb.27) besteht aus den Al- 
lelen Hk-c und Acon1-b; es gleicht dem Profil eines Korrelogramms, das Re- 
gionen eines bestimmten Durchmessers (“X-Achsenabschnitt“: das ist der 
Abstand in Längeneinheiten, der durchlaufen werden muß, bevor die Varia- 
ble ihre Ahnlichkeit im Wert mit ihrem Meßwert am Ausgangspunkt verliert; 
Sokal & Wartenberg 1983) kennzeichnet, außerhalb derer die Populationen 
sehr unterschiedliche Allelfrequenzen annehmen (Isolation-durch-Entfer- 
nung). So zeigt die Oberfläche von Hk-c einen Bereich im Zentrum des frän- 
kischen Jura mit relativ hohen Allelfrequenzen von ungefähr 0,6, während 
das Allel an den übrigen Standorten fast bis ganz verschwindet. Ähnlich ver- 
hält es sich mit der Variablen Acon1-b, einem häufigen Allel von Z. angelicae 
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Abb. 27: Ungerichtetes Korrelogrammpaar 2 der Allele Hk-c und Aconl-b von Z. angelicae. 
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Korrelogrammpaar 3 
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Abb. 28: Ungerichtetes Korrelogrammpaar 3 der Allele Hk-a und Gpt-e von Z. angelicae 
Abb. 29: Ungerichtetes Korrelogrammpaar 4 der Allele Mpi-a und b von Z. angelicae. 
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mit einer Spannbreite der Frequenzen von 0,436 bei einem Mittelwert von 
0,167 + 0,13. Bei diesem Allel gibt es eine Region niedriger Werte in der 
nördlichen und zentralen Frankenalb (Minimum Population Pottenstein mit 
einer Allelfrequenz von 0,02) und höheren Werten für die übrigen Populatio- 
nen des Areals von Z. angelicae (Maxima von 0,4 bei den Populationen Gam- 
bach, Mainfranken, Katzental im Altmühltal und St. Egyden im Wiener Bek- 
ken). 

Das Korrelogrammpaar 3 (Abb.28), bestehend aus den Variablen Hk-a und 
Gpt-e, zeigt eine Signatur schwach positiver I,,--Werte bis zu Entfernungen 
von 171 km und schwach negativer I,,.-Werte bei Entfernungen bis 593 km. 
Die Variablen Hk-a und Gpt-e demonstrieren jeweils weitgehend homogene 
Oberflächen mit niedrigeren Allelfrequenzen an der Peripherie des Areals in 
Mainfranken und im Osten, d.h. im Wiener Becken und der Slovakei. Der 
Oberflächen-Mittelwert von Hk-a beträgt 0,147 + 0,13, der von Gpt-e 0,531 
+ 0,11. Die Spannbreiten der an den verschiedenen Lokalitäten angenom- 
menen Allelfrequenzen ist ungefähr gleich groß, etwa 0,38. 


Das Korrelogrammpaar 4 aus Mpi-a und Mpi-b (Abb.29) demonstriert als 
letzter Korrelogrammtyp ein Muster mit schwach negativen Autokorrelati- 
onswerten in der Entfernungsklasse 41-121 km, aber deutlich positiver Auto- 
korrelation in der Entfernungsklasse 121-171 km. Die übrigen I,,.-Werte sind 
nicht signifikant. 

Betrachtet man die Variablen-Oberflächen, d.h. die Topographie der Vertei- 
lung der Allelfrequenzen im geographischen Raum — nun in Bezug auf mög- 
liche Zusammenhänge - so läßt sich für Z. angelicae folgendes feststellen: 


Abb. 30: Ähnlichkeits-Cluster der absoluten Produkt-Moment-Korrelationen zwischen den Al- 
lelfrequenz-Oberflachen von Z. angelicae. 
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Die Ähnlichkeit der Allelfrequenz-Oberflächen, berechnet als Produkt-Mo- 
ment-Korrelation zwischen allen Paaren von Variablen über die Menge der 
Untersuchungsorte, ist nicht sehr groß (s. Abb.30; vgl. Hille 1992: Tab. B.6.a). 


Nur die Variablen-Oberflächen Mpi-a und Mpi-b sind signifikant negativ kor- 
zeliere (Ss. Hille 1992: Tab. B.6.a: -0,715), ein Zeichen ihrer weitgehenden 
Komplementarität (vgl. Hille 1992: Tab. B.2). Das Nebenallel Mpi-a zeigt in 
Mainfranken, der Franken- und der Altmühlalb Frequenzschwankungen in 
der unten aufgeführten Spannweite. Seine Allelfrequenz nimmt in unter- 
schiedlichen Teilbereichen des Areals von Z. angelicae den Wert Null an 
(s.u.). Mpi-b ist neben Mpi-c eins der beiden häufigeren Allele von Z. angeli- 
cae mit sehr hohen Werten im Kernareal der Nominatform und mittleren, 
deutlich schwankenden Frequenzen im Bereich der Subspezies rhatisbonen- 
sis. Im einzelnen besitzen die beiden Variablen Mpi-a und Mpi-b in dem un- 
tersuchten Areal von Z. angelicae Mittelwerte von 0,095 + 0,1 und 0,552 + 
0,19. Einzelne Allelfrequenzen von Mpi-a schwanken von Fundort zu Fund- 
ort mit einer Spanne von 0,386 zwischen den Minima von 0 der Lokalitäten 
Eisenhammer und Pottenstein (beide Fränkische Alb), sowie St. Egyden und 
Bukova (Populationen der Nominatform Z. a. angelicae) und dem Maximum 
von 0,386 bei Himmelstadt (Mainfranken). Das Minimum von Mpi-b findet 
man in der Population Himmelstadt (0,227), das Maximum bei Bukova 
(0,933), die Spanne beträgt 0,706. Das Cluster dieser beiden Oberflächen 
korrespondiert, wie theoretisch zu erwarten, mit dem entsprechenden Korre- 
logrammcluster, das allerdings kein deutliches räumliches Muster beschreibt 
(s. Abb.31). Die übrigen Oberflächen sind nicht bis nicht ausreichend korre- 
ect (0215<T < 0,590). 


Abb. 31: Ähnlichkeits-Cluster der Manhattan-Abstände zwischen signifikanten Korrelogram- 
men von Z. angelicae. 
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Es läßt sich also festhalten, daß die Variablen-Oberflachen von Z. angelicae 
unabhängig voneinander sind. Die in den Oberflächen erkennbaren räumli- 
chen Muster in Form der Korrelogramme dieser Variablen unterscheiden 
sich sehr ausgeprägt voneinander, obwohl es unter diesen verschiedenen Clu- 
stern einzelne Bildungen von Korrelogrammen gibt, die paarweise ähnliche 
Signaturen aufweisen. Eine Korrespondenz dieser Einzelkorrelogramme und 
Korrelogrammpaare zu entsprechenden Oberflächenclustern besteht mit 
Ausnahme der Variablen Mpi-a und Mpi-b nicht (s. Abb.32). 


Als Quintessenz der geographischen Variationsanalyse der Z. angelicae-Po- 
pulationen zeichnet sich ab, daß voneinander unabhängige Variablen-Ober- 
flächen eine Vielzahl unterschiedlicher Muster aufweisen, mit der Besonder- 
heit, daß einige dieser Muster durch eine höhere Ähnlichkeit mit bestimmten 
anderen Mustern als mit dem übrigen Rest gekennzeichnet sind. 


Geographische Variationsanalyse der Populationen von Z. hippocrepidis 


Mit einem Anteil von 27,2% signifikanter Autokorrelationskoeffizienten 
(34) aus einer möglichen Gesamtzahl von 125 ist Z. hippocrepidis geogra- 
phisch etwas stärker strukturiert als Z. angelicae. Im Unterschied zu Z. ange- 
licae ist der Strukturaufbau aber gänzlich anderer Natur, wie unten genauer 
ausgeführt wird. Es gibt aufgrund des Bonferroni-Kriteriums 14 Allelfre- 
quenz-Oberflächen mit statistisch gesicherten räumlichen Mustern. Zum ge- 
nerellen Verlauf dieser Korrelogramm-Signaturen lassen sich folgende Anga- 
ben machen: 


Wie bei Z. angelicae sind alle signifikanten Autokorrelationskoeffizienten 
der Entfernungsklasse von 0 bis 21 km deutlich positiv. Dies bedeutet, daß 
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Abb. 32: Diagramm der Korrespondenz zwischen Oberflächen (Abszisse) und Korrelogrammen 
(Ordinate) von Z. angelicae. 
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man sich im Areal von Z. hippocrepidis, von einer beliebigen geographischen 
Position ausgehend, mindestens 21 Kilometer im Durchmesser von dieser 
Lokalität entfernen muß, um auf andere Populationen zu treffen, die sich in 
ihren Allelfrequenz-Verteilungen merklich von der Population des Ausgangs- 
ortes unterscheiden. In den Grenzen der Entfernungsklasse 21-139 km wan- 
deln sich die Verhältnisse; die positive Autokorrelation, d.h. die Ähnlichkeit 
der Populationen nimmt ab, die I,,-Werte pendeln sich auf nicht-signifikante 
Werte um Null bzw. darunter ein, um ab Entfernungen von 139-163 km ein- 
deutig negativ zu werden, was eine Unähnlichkeit der Populationen aus- 
drückt. In den höheren Entfernungsklassen bis 878 und 1065 km bleiben die 
Autokorrelationskoeffizienten negativ, allerdings ıst die Höhe der Werte sehr 
unterschiedlich, und entsprechend ist der Signaturverlauf der Korrelo- 
gramme uneinheitlich. Auch bei Z. hippocrepidis gibt es strenggenommen 
keine „klinalen Korrelogramme“, obwohl die Variablen Mpi-b, Pgm-g und 
Acon1-b dieser Signatur sehr nahe kommen (s.u.). Aber es gibt — wie schon 
erwähnt — den generellen Befund, daß die I,,-Werte über die ersten drei Ent- 
fernungsklassen monoton zu negativen Werten hin abnehmen (vgl. Hille 
1992: Tab. B.5.b). 


Es lassen sich folgende Korrelogrammtypen beschreiben: Die UPGMA -Clu- 
steranalyse bildet auf der Basis der Manhattan-Abstände zwischen allen sı- 
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Abb. 33: Ungerichtetes Korrelogramm-Cluster 1 der Allele Pgi-d, Hk-c, Gotl-b, Acon2-b und f 
von Z. hippocrepidis. 
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gnifikanten Korrelogrammen zwei verschiedene Korrelogramm-Cluster, ein 
Korrelogrammpaar und vier unterschiedliche Einzelkorrelogramme, die kei- 
nem der vorhergenannten Clustern zuzuordnen sind. 


Das Korrelogrammcluster 1 (Abb.33) besteht aus den fünf Variablen Pgi-d, 
Hk-c, Gotl-b, Acon2-b und Acon2-f. Die durchschnittliche Ähnlichkeit die- 
ser Signaturen, gemessen als mittlerer Manhattan-Abstand jeder Korrelo- 
gramm-Kombination, ist < 0,198 (s. Abb.41). Die Korrelogramme dieses Clu- 
sters zeigen einen monotonen Abfall der I,,-Werte von hohen positiven zu 
hohen negativen Werten in den Entfernungsklassen 1-3. Der weitere Verlauf 
der Signaturen deutet auf umlaufende Kline [circular clines] der in Frage 
kommenden Allele hin, d.h. die Oberflachen-Regionen hoher (oder niedri- 
ger) Allelfrequenzen liegen kKreisförmig angeordnet um ein lokales Zentrum 
tiefer (bzw. hoher) Werte, so daß die Allelfrequenz-Oberflächen im Zentrum 
die Form von „Senkungen [depressions]* bzw. „Erhebungen [mounds]“ be- 
kommen (Sokal & Oden 1978; vgl. Abb.52 und Abb.77). 


Betrachtet man die Allelfrequenzoberflächen im einzelnen, so bestätigt sich 
diese spezielle räumliche Verteilung der Allelfrequenzen: Die Variablen 
Gotl-b und Acon2-f können mit Häufigkeiten über 70% als Hauptallele in- 
nerhalb des Z. hippocrepidis-Zweiges gelten (vgl. Hille 1992: Tab. B.2). Da- 
bei besitzen sie eine eigentümliche geographische Verteilung. Gotl-b er- 
reicht in den peripheren Populationen in Spanien und Frankreich sowie in 
Nordbaden an der nordöstlichen Verbreitungsgrenze am Main sehr hohe Fre- 
quenzen bis zur Fixierung dieses Allels, während die Frequenzen dieses Al- 
lels an den Standorten im Altmühltal überall niedriger sind. Der Allelfre- 
quenz-Mittelwert der Oberfläche ist 0,887 + 0,095 bei einer geringen Spann- 
breite von 0,240 zwischen dem Minimum von 0,76 (Population Kinding, 
KIR) und dem Maximum von 1,0 (Nordbaden, Atlantikküste). Auffallend 
ist, daß es genau an den Grenzen der Kontaktzone scharfe Merkmalsstufen 
gibt, mit einer abrupten Umkehr der Profilverläufe der Allelfrequenzen (s. 
Abb.68) von Gotl-b. Die topographische Oberfläche der Variablen Acon2-f 
entspricht der vorhergehenden, wenn man jene invertiert, wie sich bildlich 
ausgedrückt, etwa die Finger eines Handschuhs beim Abziehen von der 
Hand umstülpen. Man erhält also an der Peripherie des untersuchten Areals 
sehr niedrige Werte, hingegen erreicht das Allel Acon2-f ım Altmühltal Häu- 
figkeiten um 70%. Zu beachten ist, daß dieses Allel im Bereich von Z. ange- 
licae im Schnitt nur eine Frequenz von 0,056 + 0,095 hat (vgl. Hille 1992: 
Tab. B.2). 


Die Variablen Mpi-b, Pgm-g und Acon2-b besitzen Allelfrequenzen-Oberfla- 
chen unterschiedlicher Mittelwerte (Mpi-b: 0,386 + 0,31: Pgm-g: 0,185 + 
0,17; Acon2-b: 0,205 + 0,268) mit ausgeprägten Unterschieden in den Ex- 
tremwerten der Verteilungen (Mpi-b: 0 - 1,0; Pgm-g: 0 — 0,441: Acon2-b: 0 — 
0,719). Die Minima von Mpi-b und Acon2-b finden sich im Altmühltal und 
die Maxima an der Peripherie des hippocrepidis-Areals; die Oberfläche von 
Pgm-g kennzeichnen genau umgekehrte Verhältnisse. Das Korrelogramm 
von Acon?2-b fällt aufgrund seiner Signatur in das Cluster 1; die parallel ver- 
laufenden, klinalen Korrelogramme Mpi-b und Pgm-g bilden das gemein- 
same Korrelogrammpaar 1 (Abb.34; Manhattan-Abstand 0,143). Die Ober- 


109 


Korrelogrammpaar | 


oar hemes 


—*— Mpi-b 


Moran's | 


21km 139km 163km 878km 1065km 


Entfernungsklassen | - 5 


Abb. 34: Ungerichtetes Korrelogrammpaar 1 der Allele Pgm-g und Mpi-b von Z. hippocrepidis. 


flachen der hippocrepidis-Nebenallele Pgi-d (Mittelwert der Oberflache: 
0,106 + 0,12) und Hk-c (Mittelwert der Oberfläche: 0,084 + 0,084) zeigen 
einen parallelen Verlauf. Die niedrigsten Werte nehmen die Oberflächen in 
Nordbaden und in Spanien und Frankreich an, während sich dıe Populatio- 
nen des Altmühltals durch höhere Allelfrequenzen auszeichnen. Die Mittel- 
werte der entsprechenden Oberflächen von Z. angelicae liegen für Pgi-d bei 
0,017 + 0,045, für Hk-c bei 0,102 + 0,210. 

Das Korrelogrammcluster 2 (Abb.35) besteht aus drei Signaturen mit einem 
kleinen mittleren Manhattan-Abstand von 0,089; die Signaturen charakteri- 
sieren in etwa einen „Isolation-durch-Entfernung“-Prozeß für die betreffen- 
den Allele mit einem X-Achsenabschnitt (s.o.) von 21 bis 139 km. Wie zu er- 
warten, unterscheiden sich die Populationen der Lokalitäten, welche in Ent- 
fernungen bis 139 km auseinanderliegen (das betrifft in erster Linie die Popu- 
lationen in Nordbaden und im Altmühltal), deutlich in den Häufigkeiten der 
Allele Mdh1-b, Pgi-f und Gpt-e. Die Allelfrequenzen dieser Allele liegen im 
Altmühltal meist unter den Durchschnittswerten der Oberflächen, in Nord- 
baden häufiger darüber (Mdh1-b: 0,878 + 0,095; Pgi-f: 0,830 + 0,167; Gpt-e: 
0,265 + 0,190). Die Allelfrequenz-Differentiale von Mdh1-b und Pgi-f, zwei- 
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Abb. 35: Ungerichtetes Korrelogramm-Cluster 2 der Allele Pgi-f, Gpt-e und Mdh1-b von Z. hip- 
pocrepidis. 


er hippocrepidis-Hauptallele, unterscheiden sich um den Faktor 2 (Mdhl-b: 
Spannbreite 0,267 vom Minimum 0,733 bis zum Maximum 1,0; Pgi-f: Spann- 
breite von 0,490 zwischen niedrigster Allelfrequenz von 0,51 bis zur Fixie- 
rung des Allels 1,0); die Spannbreite der räumlichen Verteilung der Allelfre- 
quenzen von Gpt-e ist noch einmal um den Faktor 1,2 größer (0,6 = max. - 
min.= 0,6 — 0), allerdings bewegt sich diese Spanne zwischen Werten eines 
niedrigeren Allelfrequenz-Niveaus (s. Mittelwert). 


Die übrigen vier Einzelkorrelogramme, die untereinander sehr unterschied- 
lich und jedes für sich keinem der vorhergehenden Cluster ähnlicher Korre- 
logramme zuzuordnen ist, zeigen keine eindeutigen räumlichen Muster wie 
die schon besprochenen Variablen. Überwiegend entdeckt man schwache kli- 
nale Verläufe der Signaturen. 


Am deutlichsten zeigen sich diese schwach ausgeprägten Trends bei den Al- 
lelen Aconl-b (Abb.36), einem der beiden Allele des Locus Aconl, und 
Pgm-a (Abb.37), einem der beiden häufigsten Allele im Z. hippocrepidis- 
Zweig des Genortes Pgm. Hier erfolgt eine annähernd kontinuierliche Ab- 


Abb. 36: Ungerichtetes Einzelkorrelogramm des Allels Acon1-b von Z. hippocrepidis. 
Abb. 37: Ungerichtetes Einzelkorrelogramm des Allels Pgm-a von Z. hippocrepidis. 
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Abb. 38: Ungerichtetes Einzelkorrelogramm des Allels Acon2-d von Z. hippocrepidis. 


nahme der Autokorrelationskoeffizienten von positiven Werten in den ersten 
beiden Entfernungsklassen bis zu negativen Werten in den Entfernungsklas- 
sen 3 bis 5. Die Oberflächen besitzen folgende Kenngrößen: Das Spektrum 
der auf der Oberfläche eingenommenen Allelfrequenz-Werte der Populatio- 
nen umspannt bei dem Allel Aconl-b den großen Wertebereich von 0 bis 
0,977, bei Pgm-a liegt dieser Bereich zwischen dem Minimum von 0 und dem 
Maximum von 1,0. Die Variable Acon2-d (Abb.38) zeigt aufgrund mäßiger 
Unterschiede in den Häufigkeiten des Allels an den verschiedenen Fundor- 
ten (Mittelwert 0,302 + 0,182 mit einem Allelfrequenz-Differential von 
0,650 = 0,661 — 0,011) einen schwach klinalen Signaturverlauf mit nur einem 
signifikanten negativen I,.-Wert von 0,31 in der Entfernungsklasse von 878- 
1065 km, d.h. es gibt mit Sicherheit nur statistisch gesicherte phänetische Un- 
terschiede zwischen Populationen in einem extremen makrogeographischen 
Maßstab, insbesondere zwischen Subspezies. 


Das Allel Acon2-c (vgl. Abb.39) kommt bei den hippocrepidis-Populationen 
insgesamt selten vor (0,081 + 0,155); ist es jedoch in bestimmten Populatio- 
nen vorhanden, schwanken seine Frequenzen recht deutlich zwischen den 
Standorten (0-0,545). Es ergibt sich deshalb kein deutliches, kleinräumiges 
Muster; gesichert sind die phänetischen Unterschiede zwischen sehr weit aus- 
einanderliegenden Populationen (verschiedene Subspezies). 
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Abb. 39: Ungerichtetes Einzelkorrelogramm des Allel Acon2-c von Z. hippocrepidis. 


Abb. 40: Ahnlichkeits-Cluster der absoluten Produkt-Moment-Korrelationen zwischen Allelfre- 
quenz-Oberflächen von Z. hippocrepidis. 


pgi-d 
got 1-5 
hk-c 
acond-f 
arc.on.2’- Dp 


pgm- 


mpi - 
pgi- 
gpt- 
mdhi-b 


acon2-d 


aconi-b 
pgm-a 
Arcaonn. 2u-3c 


114 


pgi-d 
hak aac 
a.c:oan? ot 
pgm- 
mpi - 


pgi- 


gpt- 

go tt -.d 
acon2-b 
mdhi-b 


aconi-b 


acon?-c 
pgm-a 
acon2-d 


Abb. 41: Ähnlichkeits-Cluster der Manhattan-Abstände zwischen signifikanten Korrelogram- 
men von Z. hippocrepidis. 


Abschließend können folgende Fakten als Resultat der geographischen Va- 
riationsanalyse von Z. hippocrepidis hervorgehoben werden: Die Variablen- 
Oberflächen sind im Schnitt viel stärker korreliert, d.h. ähnlicher als die von 
Z. angelicae. Die Masse der Variablen besitzt absolute Ähnlichkeiten in dem 
Intervall 0,48 < r < 0,871 (Abb.40). Es ergeben sich demnach, wie im einzel- 
nen gezeigt, bestimmte, parallele Oberflächenstrukturen, denen einzelne 
Cluster oder Clusterpaare der Korrelationskoeffizienten entsprechen (s. 
Abb.41). Diese korrespondieren — in Abhängigkeit von dem jeweils angeleg- 
ten Ahnlichkeitsniveau - fast auf einer Eins-zu-Eins-Zuordnung mit den Clu- 
stern (s. Abb.42), in welche die Korrelogramme dieser Variablen eingeordnet 
sind (s. Abb.41). Man kann daher resümieren, daß in der überwiegenden 
Mehrheit ähnliche Oberflächen ähnliche Muster produzieren. 


Geographische Variationsanalyse des Z. transalpina-Komplexes 


Die Allelfrequenz-Oberflächen des Z. transalpina-Komplexes werden aus 
den Allelfrequenzwerten der Variablen an allen Standorten, ungeachtet der 
innerartlichen Hierarchien der Organisation genetischer Differenzierung ge- 
bildet. Eine verläßliche Übersicht über räumliche Musterbildung kann man 
sich durch die Berechnung eines durchschnittlichen, ungerichteten Korrelo- 
gramms verschaffen. Dieses Durchschnittskorreiogramm (s. Abb.43) scheint 
ein besserer Indikator für die Abnahme der genetischen Ahnlichkeit von Po- 
pulationen mit Zunahme ihrer geographischen Entfernung zu sein als die 
Einzelkorrelogramme, da individuelle Besonderheiten einzelner Variations- 
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Abb. 42: Diagramm der Korrespondenz zwischen Oberflachen (Abszisse) und Korrelogrammen 
(Ordinate) bei Z. hippocrepidis. 
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Abb. 43: Ungerichtetes Durchschnittskorrelogramm des Z. transalpina-Komplexes 
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muster im Durchschnittskorrelogramm durch die Mittelwertbildung ausgegli- 
chen werden (s. Sokal et al. 1986). 


Das Durchschnittskorrelogramm des Z. transalpina-Komplexes, basierend 
auf dem Mittel von 28 signifikanten Einzelkorrelogrammen, zeigt eine Ab- 
nahme der Autokorrelationskoeffizienten von deutlich positiven Werten in 
der Entfernungsklasse 24-64 km zu signifikant negativen Werten in der Ent- 
fernungsklasse 64-124 km; Populationen, welche durch noch größere Entfer- 
nungen voneinander getrennt sind — größte Entfernung bis 1422 km im Maß- 
stab der Untersuchung -, bleiben stetig phänetisch unähnlich. Der X-Ach- 
senabschnitt des Korrelogramms, bei dem der erste Autokorrelationskoeffizi- 
ent negativ wird, beschreibt in diesem Fall einen mittleren Durchmesser der 
Regionen phänetisch ähnlicher Populationen von 64-124 km. Diese Werte 
liegen über den Werten der Populationen in den beiden Teilzweigen Z. ange- 
licae und Z. hippocrepidis. 


Genauere Informationen über räumliche Änderungstrends der genetischen 
Zusammensetzung von Populationen liefern die zweidimensionalen Korrelo- 
gramme mit ihren zusätzlichen Richtungskomponenten (s.o.). Basierend auf 
der inhomogenen Verteilung der Stichprobenauswahl aus Populationen des 
Gesamtareals des Z. transalpina-Komplexes für die vorliegende Untersu- 
chung ergeben sich die in Abb. 44 dargestellten räumlichen Repräsentatio- 
nen (= radial angeordnete Sektoren der Richtungs-/Entfernungsklassen) der 
Ahnlichkeitsvergleiche zwischen geographisch getrennten Populationspaa- 
Ten. 


Man erkennt aus der Abb.44, daß das Gesamtareal nicht in allen Raumrich- 
tungen durch Populationsvergleiche abgedeckt ist (nicht eingezeichnete Sek- 
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Abb. 44: Graphische Repräsentation der Richtungs- und Entfernungsklassen der untersuchten 
Lokalitäten im Z. transalpina-Komplex. 
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toren): die hauptsächlich vertretende Streichrichtung ist West-Südwest bzw. 
Ost-Nordost bis Nord-Nordwest bzw. Süd-Südost. Bei der Entscheidung, ob 
die berechneten Autokorrelationskoeffizienten mit einer Irrtumswahrschein- 
lichkeit von P < 0,05 pro Sektor als signifikant gelten können, wurde eine 
Zahl von mindestens 15 Populationsvergleichen [links] pro Sektor (= Ent- 
fernungs-/Richtungsklassen) zugrundegelegt; diese Zahl ist eine Konven- 
tionsangabe und überschätzt in der vorliegenden Arbeit wahrscheinlich die 
Zahl signifikanter Autokorrelationskoeffizienten (vgl. Oden & Sokal 1986). 
Vergleicht man alle 25 resultierenden, signifikanten ungerichteten Korrelo- 
gramme mit den entsprechenden 2D-Korrelogrammen, so sollten bei einem 
angenommenen Fehler erster Art von 5% im Schnitt 1,25 (= 0,05x25) Allel- 
frequenz-Oberflächen einen signifikanten Autokorrelationskoeffizienten pro 
Sektor aufweisen, so daß mit einer Vertrauenswahrscheinlichkeit von 95% in 
diesem Sektor von einem allgemeinen Trend gesprochen werden kann, wenn 
mindestens 7 (7 = 1,25x5 = 6,25) Sektoren im Vorzeichen gleichartige signifi- 
kante Autokorrelationskoeffizienten besitzen. Diese Bedingungen erfüllen 
folgende Sektoren (vgl. Abb.44), die zunächst in einer Übersicht besprochen 
werden: 


Innerhalb einer Region vom Durchmessers 0 — 25 km sind alle Populationen 
ähnlich, d.h. es gibt nur positive Autokorrelation. In der Entfernungsklasse 
25-100 km sind die Populationspaare innerhalb der Kompaßpeilungen (hier: 
Winkelgrade im kartesischen Koordinatenkreuz) von Ost bis Nord-Nordwest 
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Abb. 45: Graphische Präsentation eines geographischen Klins in Form eines 2D-Korrelogramms 
(.„. Windrose“); verändert nach Jacques (1989) 
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bzw. West bis Süd-Südost einander unähnlich. In der Entfernungsklasse 100- 
225 km existieren auf der Achse Nord-Nordwest/Süd-Südost überwiegend 
negative Autokorrelationen der Populationen, auf der Achse West-Nord- 
west/Ost-Stidost dagegen teils negative, teils positive Autokorrelationen. 
Ebenso verhält es sich mit den Populationspaaren in der Himmelsrichtung 
Nord-Nordwest/Süd-Südost der Entfernungsklasse 225-400 km. In derselben 
Richtung geht dieser Trend über in eine phänetische Unähnlichkeit — die 
aber wegen einer zu geringen Zahl signifikanter I,,.-Werte (3) nicht mehr als 
wirklicher Trend zu bezeichnen ist — bei Entfernungen zwischen 900 und 
1225 km. Dasselbe gilt für die Richtungsachse Nordwest-Südost (4 signifi- 
kante negative I,,.-Werte). 


Das Hauptaugenmerk der anschließenden Besprechung liegt auf der Entdek- 
kung der Richtungskomponenten klinaler bzw. abrupter Übergänge [intru- 
sions] in Bezug auf die Höhe der Allelfrequenzen zwischen geographisch 
getrennten Populationen. Diese Befunde erlauben mit anderen Mitteln die 
Demarkation der Richtungsorientierung der Kontaktzone in Süddeutschland 
(wenn ihr vermutlicher Verlauf nicht schon aufgrund der morphologischen 
Differenzierung kartierter Populationen richtig angegeben worden wäre; s. 
Abb.15, 16), jedoch ist die weiträumige Aufdeckung möglicher Gendiffusi- 
onsrichtungen nur mit einem quantitativen Ansatz zur geographischen Varia- 
tionsanalyse zu erfassen. 


Ein Klin wird in dem 2D-Korrelogramm graphisch dadurch kenntlich 
(Abb.45), daß es einen Übergang von dunklen, eng schraffierten Sektoren (= 
hohe positive I,,.-Werte) im Zentrum der radialen, ringfOrmigen Anordnung 
(= niedrige Entfernungsklassen) über breiter schraffierte zu wenig bzw. kaum 
schraffierten Sektoren (= hohe negative I,.-Werte) an der Peripherie der 
Windrose, d.h. in großer Entfernung gibt. Dabei sollten die Schraffuren un- 
gefähr im rechten Winkel zu dieser Richtung der graduellen Abnahme der 
Autokorrelationskoeffizienten von positiven zu negativen Werten einheitlich 
eng schraffiert ausfallen (= positive Autokorrelation). An folgenden Allelen 
läßt sich innerhalb des transalpina-Komplexes ein räumlicher, klinaler Trend 
ablesen (Abb.47, 48 und 50): 


Das Allel Pgm-g kommt im fransalpina-Komplex vor allem bei Z. angelicae 
mit höheren Allelfrequenzen vor, im Areal von Z. hippocrepidis ım Bereich 
der „jurassicola“-Populationsgruppe (Altmühltal) mit Häufigkeiten in Höhe 
des Median, und nicht in den beiden untersuchten Z. transalpina-Populatio- 
nen; seine mittlere Häufigkeit im Z. transalpina-Komplex beträgt 0,390 + 
0,263 (Zentralwert 0,369) bei einer Allelfrequenzspanne der Oberfläche von 
0 bis 0,833. Die folgende Abb.46 zeigt einen Ausschnitt einer idealisierten 
Allelfrequenz-Oberfläche von Pgm-g, so wie sich ihre Topographie über die 
Kontaktzonen am Main und an der Altmühl hinweg darstellt. 


In den dreidimensionalen Abb.46, 49, 52 und 77 entspricht der „Boden“ jeweils dem geographi- 
schen Raumausschnitt des betrachteten Areals (hier: Süddeutschland), über dem die Allelfre- 
quenzen des untersuchten Allels als „Oberfläche“ aufgespannt werden, wobei die Höhe der Al- 
lelfrequenzen jeder Lokalitat die „Stützwerte“ der Oberfläche bilden. Die mathematische Glät- 
tung der Allelfrequenz-Oberflächen wurde hier und in den nächsten Abbildungen durch eine 
sogenannte bikubische Spline-Funktion vorgenommen (vgl. de Boor 1979). Infolgedessen kön- 
nen die Lokalitäten über die interpolierte Oberfläche herausgehoben sein — in der Darstellung 
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Abb. 46: Ausschnitt einer idealisierten Allelfrequenz-Oberflache von Pgm-g im Bereich der 
Kontaktzonen in Siiddeutschland 


stehen die punktförmigen Lokalitäten dann auf Stielchen —, wenn die aktuelle Allelfrequenz hö- 
her liegt als das Niveau der Oberflache an diesem Ort, oder aber die Punkte liegen unter der 
Oberfläche — die punktförmigen Lokalitäten „hängen“ an den Stielchen. Außerdem sind die 
„Isophän- bzw. Isoallel-Linien“ (d.h. die Konturlinien gleicher Allelfrequenz) als ebene Projek- 
tionen auf dem Boden der Abbildung eingezeichnet. 

In nord-südlicher Richtung über eine Entfernung von 25-100 Kilometern 
fehlt bei dieser Variablen eine erkennbare Differenzierung der Populationen, 
sie sind positiv autokorreliert, d.h. die Höhe der Allelfrequenzen von Pgm-g 
an solchen Standorten ändert sich wenig. Dagegen gibt es eine kontinuierli- 
che Anderung der Allelfrequenzen, bewegt man sich ungefähr im Bereich 
des Winkelsegmentes von 144-180° über Entfernungen zwischen 100 und 225 
km auf der Verbreitungskarte des Superspezies-Komplexes. Diese Kontinu- 
ierliche Anderung der Allelfrequenzen setzt sich bis in Entfernungen zwi- 
schen 900 und 1225 km fort — Entfernungen, bei denen man nur noch Popula- 
tionen unterschiedlicher Semispezies miteinander vergleichen kann. Der 
Richtungsausschnitt, in dem die kontinuierliche Variation festzustellen ist, 
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Abb. 48: Zweidimensionales Korrelogramm des Allels Hk-b (klinale Variation) 
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beschreibt die Winkelsegmente 125-138° und 152-166°, also in etwa die Him- 
melsrichtungen Nord-Nordwest bis West-Nordwest bzw. Ost-Südost bis Süd- 
Südost (Abb.47). 

Exakt demselben geographischen Trend folgt das Allel Hk-b (s. Abb.48), al- 
lerdings mit umgekehrtem Vorzeichen der Steigung. Es ist das häufigste Allel 
des Locus Hexokinase mit einem Mittelwert der Oberfläche von 0.820. £ 
0.182 und dem Median von 0,714. Die kleinste angenommene Frequenz ist 
0.286; einige Populationen sind für Hk-b fixiert, was insgesamt eine Allelfre- 
quenzspanne auf der Oberfläche von 0.814 ergibt. 

Die Variable .Allel Mdh1-b“ ist besonders interessant, weil sie zwei sich 
überlagernde Variabilitäts-Trends im klein- und im eroß-räumlichen geogra- 
phischen Maßstab zu erkennen gibt. Relativ große Unterschiede in der Höhe 
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Abb. 49: Ausschnitt einer idealisierten Allelfrequenz-Oberfläche von Mdhl-b ım Bereich der 
Kontaktzonen in Süddeutschland 
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der Allelfrequenzen (Mittelwert: 0,698 + 0,240; Zentralwert: 0,776; Allelfre- 
quenz-Spannbreite der Oberfläche: 0,763 = 1,0 - 0,237) zwischen den Popula- 
tionen des transalpina-Komplexes bilden die Grundlage fiir diese Entdek- 
kung, wobei die Z. hippocrepidis— und die beiden Z. transalpina-Populatio- 
nen die höchsten Allelfrequenzen von Mdhl-b erreichen (vgl. Hille 1992: 
Tab. B.7). 


Der kleinräumige Gradient, der die zunehmende phänetische Divergenz von 
Populationen beschreibt, orientiert sich über Entfernungen von 25-100 Kilo- 
metern an der Kompaßrichtung Ost/Nordost bzw. West/Südwest. Ungefähr 
im rechten Winkel zu dieser Richtung bleiben die Populationen positiv auto- 
korreliert und damit ähnlich. Der Gradient zeigt sich daher deutlich bei den 
Transektdurchquerungen der Kontaktzonen bei Einhaltung dieser Richtun- 
gen (s. Abb.49). Ein zweiter geographischer Trend, der aber auch über große 
Entfernungen (900-1225 km) Bestand hat, hält ungefähr die Richtung 125- 
180°. Diese Winkel entsprechen den Peilungen Nord/Nordwest auf West 
bzw. Süd/Südost auf Ost. Ungefähr in der Mittelsenkrechten zu dieser Trend- 
richtung (108°) haben die Populationen eine gleiche Merkmalshöhe der Al- 
lelfrequenzen von Mdhl-b bis in Entfernungen von 100-225 Kilometern - sie 
sind positiv autokorreliert (Abb.50). 

Die Allele Pgm-c und Acon2-c sind Allele geringer bis mittlerer Frequenz in 
den untersuchten Populationen (Pgm-c: 0,102 + 0,118; Median 0,058; Spanne 
0,5 = 0,5 - 0; Acon2-c: 0,078 + 0,127; Median 0,037; Spannbreite 0,545 = 
0,545 — 0). Das Allel Mdh2-c ist insgesamt sehr selten in den Populationen 
des transalpina-Komplexes vertreten (0,029 + 0,045; Spannbreite 0 — 0,176; 
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Abb. 50: Zweidimensionales Korrelogramm des Allels Mdh1-b (klinale Variation) 
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Zentralwert 0,05). Erkennbar sind dennoch folgende geographisch gerichtete 
Allelfrequenzänderungen: 


Das Allel Pgm-c fehlt bei vielen hippocrepidis-Populationen im Kernareal 
und an der Peripherie der Verbreitung, ebenso bei den beiden transalpina- 
Populationen, die, wie oben bereits erwähnt, mit gutem Grund wie hippocre- 
pidis-Populationen zu behandeln sind. Ungefähr im Bereich des Vorkom- 
mens der „jurassicola“-Populationsgruppe von Z. hippocrepidis und der Sub- 
spezies rhatisbonensis von Z. angelicae, sowie der Nominatform Z. a. angeli- 
cae ist es regelmäßig vertreten, bei Z. hippocrepidis mit Frequenzen unter- 
halb des Medians, bei den angelicae-Populationen oberhalb des Mittelwertes 
schwankend (s. Abb.52). 


Das 2D-Korrelogramm bildet diese Verhältnisse exakt ab und liefert außer- 
dem die Richtungskomponente der wahrscheinlichen Introgression 
(Abb.51). 


Das gerichtete Korrelogramm zeichnet die Oberflächenform der Variablen 
Pgm-c als Ebene mit einer peripheren Erhebung [parabolic mound]. Die 
Ausrichtung der Parabelachse orientiert sich rechtwinklig zu dem Winkelseg- 
ment von 103-129°, und die Breite der Erhebung (= Offnung der Parabel) be- 
trägt 225-400 Kilometer. Diese Entfernung entspricht in der vorliegenden 
Untersuchung dem geographischen Durchmesser des Areales der Subspezies 
Z. hippocrepidis jurassica und südöstlich angrenzender Populationen. Über 
kürzere Entfernungen hinweg zeigt sich nurmehr die Unähnlichkeit der Po- 
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Abb. 51: Zweidimensionales Korrelogramm des Allels Pgm-c 
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Alleifreguenz-Oberfläche (Pgm-c) 
Dos seltene Allel, vorwiegend bei Z. angelicae vorkommend, bei Z. hippocrepidis 
fehlend, zeichnet die Kontaktzone in Süddeutschland nach; dies wird durch die 
durchgezogene, sichelformige Konturlinie demonstriert. 
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Abb. 52: Ausschnitt einer idealisierten Allelfrequenz-Oberfläche von Pgm-c am Rand seines 
Vorkommens in Süddeutschland 


pulationen auf beiden Seiten der Kontaktzonen, und die Verschiedenheit des 
Aussehens der Kontaktzonen am Main und an der Altmühl (Entfernungs- 
klasse 100-225 km, Richtungswinkel 108-144°). Der Vergleich von Populatio- 
nen In einer Entfernung von 400-625 Kilometern, vornehmlich in west-östli- 
chen Richtungen ergibt wieder phänetische Unterschiede. 


Im Gegensatz zu dem Verhalten des Allels Pgm-c in den Kontaktzonen und 
im größeren geographischen Maßstab ist die Musterbildung des Allels 
Acon2-c einfacher. Es gibt kaum Unterschiede in der Steigung des Allelfre- 
quenzgradienten beidseitig jeder Kontaktzone und auch nicht zwischen ihnen 
(positive Autokorrelation im Winkelsegment 108-144° bei Entfernungen von 
100-225 km). Erst über sehr große Entfernungen hinweg (900-1225 km), bei 
einem Vergleich von atlantischen hippocrepidis-Populationen mit slowaki- 
schen angelicae-Populationen oder italienischen transalpina-Populationen 
(Richtungswinkel 125-138° und 152-166°), zeigt sich eine deutliche Unähn- 
lichkeit dieser Populationen (vgl. Abb.52). 
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Abb. 53: Zweidimensionales Korrelogramm des Allels Mdh2-c 


Schließlich findet man bei dem seltenen Allel Mdh2-c (s. Abb.53) die Ten- 
denz, daß sich Populationen in der groben Richtung Nordwest bis West/ 
Nordwest bzw. Südost bis Ost/Südost zunehmend in den Allelfrequenzen un- 
terscheiden. Dabei verursachen die hippocrepidis- und angelicae-Populatio- 
nen beidseitig der Kontaktzonen die um Nord-Süd drehende Richtungskom- 
ponente der negativen Autokorrelationen. Dagegen scheinen die beiden 
Kontaktzonen Mainfranken und Altmühlalb sich nicht zu unterscheiden, 
denn diesen geographischen Ausschnitt deckt das Winkelsegment zwischen 
144 und 180° bei Entfernungen von 100-225 Kilometern mit positiv autokor- 
relierten, d.h. ähnlichen Populationen ab. Seine Fortsetzung findet der geo- 
graphische Trend zunehmender Unähnlichkeit der Populationen in der Rich- 
tung 140-160° bei Entfernungen von 400-625 km. 


Die übrigen Variablen lassen keine klinalen Tendenzen im großen geographi- 
schen Maßstab entdecken. Die 2D-Korrelogramme bilden in der überwie- 
genden Mehrzahl die mikrogeographischen Anderungen der Allelfrequen- 
zen als Folge der genetischen Barrieren durch starke Selektionswirkungen in 
den Kontaktzonen ab (s.S. 176 ff). Die Variablen außerhalb des engeren Ein- 
flußbereiches der Kontaktbereiche scheinen jedoch keinen erkennbaren, 
d.h. mit Methoden der Autokorrelationsanalyse erkennbaren, gerichteten 
Evolutionswirkungen zu unterliegen. 


Die Allele Aconl-b und Idh1-d bilden Stufenkline in beiden Abschnitten — 
Mainfranken und Altmühltal — des geographischen Kontaktes (Abb.55, 61 
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und 70). Die Stufen entstehen durch abrupte Änderungen der Höhe der Al- 
lelfrequenzen von hohen Werten bei angelicae-Populationen zu niedrigen 
Werten bei hippocrepidis-Populationen. Diesem Änderungsverlauf ent- 
spricht der Übergang von hohen positiven zu stark negativen Autokorrelati- 
onskoeffizienten im Nahentfernungsbereich von 25 bis 100 km des Winkel- 
segmentes 0-120°. Die positive Autokorrelation in Entfernungen von 100-225 
km im Richtungssegment von 144-180° zeigt an, daß der Aufbau beider Kon- 
taktbereiche ähnlich ist. 


Dieselbe Argumentation trifft auf das räumliche Muster der Variablen 
Mdh?2-d zu, mit dem Unterschied, daß der Stufenübergang einen umgekehr- 
ten Verlauf — von hohen Allelfrequenzen bei Z. hippocrepidis-Populationen 
zu niedrigen bei Z. angelicae-Populationen — nimmt (s.a. Abb.54, 60 und 69). 


Das räumliche Muster von Acon2-f unterscheidet sich von Mdh2-d in der 
Weise, daß es in Mainfranken keine Stufenkline gibt, weil das Allel in den 
peripher gelegenen nordbadischen hippocrepidis-Populationen weitgehend 
fehlt (s. Abb.58). Diese Besonderheit findet ihren Niederschlag in den nega- 
tiven Autokorrelationskoeffizienten im Entfernungsbereich von 100-400 km 
in Richtung 102-144°. 

Das Allel Mpi-b (0,472 + 0,268; Zentralwert 0,490; Spannbreite der Variati- 
on 0 - 1,0) variiert, ähnlich wie die vorhergehenden Allele, in seiner Allelfre- 
quenz im mikrogeographischen Maßstab (25-100 km) in nordöstlich/süd- 
westlicher Richtung. Außerdem gibt es eine großräumige Anderung der Al- 
lelfrequenzen auf der Oberfläche in den Richtungen 103-129° bei 225-400 km 
Entfernung und im Winkelausschnitt 160-180° bei 400-625 km Abstand zwi- 
schen den Populationen (vgl. Abb.59, 74). 
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Abb. 54: Stufenkline diagnostischer Allele (Z. hippocrepidis) an der Kontaktzone am Main 
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Für einige Allele mit niedrigen bis mittleren Häufigkeiten — Hk-c (0,096 + 
0,161; Zentralwert 0,025; Spanne 0,636 = 0,636 - 0), Acon2-b (0,227 + 0,230; 
Median 0,133; Spannbreite 0,719 = 0,719 — 0) und Pgi-d (0,057 + 0,100; Medi- 
an 0; Spannbreite 0,310 = 0,310 - 0) — geben die 2D-Korrelogramme zu er- 
kennen, daß sich die Allelfrequenzen zwischen Lokalitäten ändern, wenn 
man innerhalb geographischer Entfernungen von 100-225 km in einem Rich- 
tungsausschnitt von 108-180° Populationsvergleiche durchführt. Diese Ver- 
gleiche betreffen aufgrund der Entfernung und Orientierung Populationen in 
Mainfranken/Nordbaden und in der Altmühl- und der Frankenalb, also Po- 
pulationen mit räumlicher Nähe zu den Kontaktzonen (vgl. Abb.58, 59 mit 
64, 68, 73 und 76). 


Bei den seltenen Allelen Idh1-b (0,039 + 0,063; Median 0,07; Spanne 0,225 = 
0,225 — 0) und Me-c (0,025 + 0,045; Zentralwert 0; Spannbreite 0,147 = 0,147 
— 0) zeigt sich zusätzlich zu der eben beschriebenen gerichteten Änderung 
eine relative Konstanz der Höhe der Allelfrequenzen (I, = 0,235; Iyc = 
0,249) in den Sektoren 103-129° und 144-180° in der Entfernungsklasse 225- 
400 Kilometer (s. Abb.62, 64 und 73). 


Das Allel Gpt-d mit mittleren Frequenzen in den Populationen (0,552 + 
0,200; Median 0,492; Variationsbreite 0,75 = 1,0 — 0,250), zeigt entsprechend 
dieser Variablen-Oberfläche lediglich Unähnlichkeiten bei großräumigen Po- 
pulationsvergleichen zwischen Populationen verschiedener Semispezies, 
nämlich in den Winkelsegmenten von 125-139” und 152-166 in der Entfern- 
ungsklasse 900-1225 km (vgl. mit Allelfrequenz-Profilen des komplementä- 
ren Allels Gpt-e in Abb.56, 68 und 75). 


Die übrigen 2D-Korrelogramme der Allele Acon2-e, Gotl-b, Pgm-e, Mpi-a, 
Mdh2-b und Idhl-c sind entweder nicht signifikant oder lassen keine räumlı- 
chen Muster erkennen (vgl. Abb.57, 58, 65, 68, 74 und 75). 


In den folgenden Abbildungen sind diverse Allelfrequenzprofile dargestellt. 
Diese erhält man, wenn man die Allelfrequenzen bestimmter Allele (= Al- 
lele mit signifikanten Korrelogrammen) gegen die durch sie repräsentierten 
Lokalitäten aufträgt. Die Reihenfolge der diagrammatischen Auftragung 
richtet sich nach den Verbindungen der Lokalitäten im Sinne nächster Nach- 
barn im Gabriel-Netzwerk (s. Abb.13-16). Auf diese Weise wird ein linearer 
Transekt durch die betroffene geographische Kontaktzone auf der Grundlage 
der untersuchten Populationsstichproben erreicht. Dabei ist zu beachten, daß 
die lineare Skalierung auf der Abszisse nicht der wirklichen räumlichen Ent- 
fernung |km] zwischen den Lokalitäten entspricht, sondern nur benachbarte 
Standorte im Netzwerk angibt. Die Luftlinienentfernungen sind den Tab.7 
und 8 zu entnehmen. 


Die Abb.54-59 demonstrieren Allelfrequenzprofile bei einem west-östlichen 
Transekt der geographischen Kontaktzone zwischen Z. hippocrepidis und Z. 
angelicae in Mainfranken/Bayern. Die äußerste Breite des Einflußbereiches 
der Kontaktzone beträgt ungefähr 83 km, gemessen als Entfernungen im Ga- 
briel-Netzwerk zwischen den Standorten Edelfingen (EDF) im westlichen 
und Feuerthal (FEU) im östlichen Abschnitt des Transektes. Der engere Ab- 
schnitt der parapatrischen Kontaktaufnahme, d.h. das Kerngebiet der Kon- 
taktzone, erstreckt sich ungefähr zwischen den Lokalitäten Retzbach (RZB) 
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Abb. 55: Stufenkline diagnostischer Allele (Z. angelicae) an der Kontaktzone am Main 


im Westen und Mäusberg (MAU) im Osten über ungefähr 12-13 km Luftli- 
nie. 
Die Abb.54 und 55 zeigen steile Stufenkline von diagnostischen Allelen und 


Markerallelen fiir Z. hippocrepidis (Abb.54) und solchen von Z. angelicae 
(Abb.55). Der nicht erwartungsgemäße Verlauf der Stufenkline bei der Popu- 
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Abb. 56: Flache klinale Variation einiger Allelfrequenzen an der Kontaktzone am Main 
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Abb. 57: Flache klinale Variation an der Kontaktzone am Main 


lation Gambach GAM (in Abb.54 im Schnitt zu hohe Allelfrequenzen, in 
Abb.55 durchschnittlich zu niedrige Allelfrequenzen des Biindels aufgetrage- 
ner diagnostischer Allele bzw. Markerallele) wird dadurch verursacht, daß 
die Stichprobe Gambach angelicae- und hippocrepidis-Tiere vermischt ent- 
hält. Die Gründe hierfür werden auf den Seiten S. 147 ff und 165 ff diskutiert. 
Die Abb.56 und 57 kennzeichnen flache klinale Variation über die Kontakt- 
zone hinweg. 

Abb.58 zeigt die Verteilung von Allelen mittlerer bis geringer Frequenzen 
und seltene Allele in der Kontaktzone. Abb.59 zeigt das Verhalten von Alle- 
len, die keinem räumlichen Muster folgen. Die Abb.60-68 demonstrieren Al- 
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Abb. 58: Verteilung seltener Allele an der Kontaktzone am Main 
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Abb. 59: Allele ohne räumliches Muster an der Kontaktzone am Main 


lelfrequenzprofile bei einem kleinräumigen südwest-nordöstlichen und die 
Abb.69-76 bei einem großräumigen west-östlichen Transekt der geographi- 
schen Kontaktzone zwischen Z. hippocrepidis und Z. angelicae auf der Alt- 
mühlalb/Bayern. Die äußerste Breite des Einflußbereiches der Kontaktzone 
beträgt ungefähr 70 km, gemessen als Entfernungen im Gabriel-Netzwerk 
zwischen den Standorten Esslingen (ESS) im westlichen und Eisenhammer 
(EHA) im östlichen Abschnitt des Transektes. Der Nahbereich der parapatri- 
schen Kontaktzone fällt auf den sıch über drei Kilometer Luftlinie erstrek- 
kenden Standort „Sonnenleite“ in Kinding mit seinen beiden syntopen, weit- 
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Abb. 60: Stufenkline diagnostischer Allele (Z. hippocrepidis) bei einem west-östlichen Transekt 
durch die Kontaktzone im Altmühltal 


151 


oO 
in 


Allelfrequenzen 


ESS> DOE. EIC ALT BOH ENK KR KIK PAR EHA VEB LAU ATH LUN 


Abb. 61: Stufenkline diagnostischer Allele (Z. angelicae) bei einem west-östlichen Transekt 
durch die Kontaktzone im Altmühltal 


gehend allochronen Populationen KIK (Z. angelicae) und KIR (Z. hippocre- 
pidis). 

Abb.60 und 61 zeigen steile, koinzidierende Stufenkline von diagnostischen 
Allelen und Markerallelen für Z. hippocrepidis (Abb.60) und solche von Z. 
angelicae (Abb.61). Abb.62 und 63 belegen flache, unregelmäßige Kline der 
Allelfrequenzen. Die folgenden beiden Diagramme (Abb.64 und 65) zeigen 
Allelfrequenzprofile von seltenen und Allelen niedriger bis mittlerer Fre- 
quenz. In den Abb.66-68 sind Allelfrequenzprofile mit unregelmäßigem Ver- 
lauf aufgeführt. 
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Abb. 62: Flache klinale Variation von Allelfrequenzen an der Kontaktzone im Altmühltal 
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Abb. 63: Flache Allelfrequenzkline an der Kontaktzone im Altmihltal 
Abb. 64: Verteilung seltener Allele an der Kontaktzone im Altmühltal 
Abb. 65: Verteilung seltener Allele an der Kontaktzone im Altmühltal 
Abb. 66: Unregelmäßiger Verlauf von Allelfrequenzen an der Kontaktzone im Altmühltal 


Abb. 67: Unregelmäßiger Verlauf von Allelfrequenzen an der Kontaktzone im Altmühltal 


153 


LUN 


BUV 


134 


Allelfrequenzen 


ESS DOL EIC ALT BOH ENK KR KIK PAR EHA.” VEBr? EAUM ADE LUN 


09 3 Pgi-f 
Se Mdh2-d 
0.8 69 
Aconl-c 
0.7 
5 6Pgd-b 
N 06 
Oo — | NNN ee | Acon2-f 
= 05 
= Idh1-a 
Boa ee ee NEN 0 
« 
0.3 
02 
01 


DOM EDF MOR GGD KAZ SEE STE TRS BUV 


Allelfrequenzen 


DOM EDF MOR GGD KAZ SEE STE TRS BUV 


135 


Allelfrequenzen 


DOM EDF MOR GGD KAZ SEE STE TRS BUV 
1 | 
Pgm-g | 
0.9 | 
= = Acon2-d | 72 
0.8 | | 
Mdhl-a | - 


| 
| 


Allelfrequenzen 


DOM EDF MOR GGD KAZ SEE STE TRS BUV 


Abb. 68: Unregelmäßiger Verlauf von Allelfrequenzen an der Kontaktzone im Altmühltal 


Abb. 69: Stufenkline diagnostischer Allele (Z. hippocrepidis) bei einem großräumigen west-ést- 
lichen Transekt an der Altmühl 


Abb. 70: Stufenkline diagnostischer Allele (Z. angelicae) bei einem großräumigen west-östlichen 
Transekt an der Altmühl 


Abb. 71: Flache Allelfrequenz-Gradienten bei einem großräumigen west-östlichen Transekt 
durch die Kontaktzone an der Altmühl 


Abb. 72: Flache Allelfrequenz-Gradienten bei einem großräumigen west-östlichen Transekt 
durch die Kontaktzone an der Altmühl 
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Abb. 73: Verteilung seltener Allele bei einem großräumigen west-östlichen Transekt durch die 
Kontaktzone an der Altmühl 


Abb. 74: Verteilung seltener Allele bei einem großräumigen west-Ööstlichen Transekt durch die 
Kontaktzone an der Altmühl 


Abb. 75: Unregelmäßiger Frequenzverlauf von Allelen bei einem großräumigen west-östlichen 
Transekt an der Altmühl 


Abb. 76: Unregelmäßiger Frequenzverlauf von Allelen bei einem großräumigen west-östlichen 
Transekt an der Altmühl 


Die Abb.69-76 zeigen in derselben Reihenfolge wie in den vorhergehenden 
Abbildungen steile und flache Kline, Allelfrequenzprofile seltener Allele 
und Profile mit unregelmäßigem Verlauf bei einem großräumigen südwest- 
nordöstlichen Transekt durch die Kontaktzone an der Altmühl. 


Das Diagramm (Abb.77) enthält eine räumliche Darstellung des für Z. ange- 
licae diagnostischen Allels Pgi-c, das an den Kontaktzonen am Main (s. 
Abb.54) und an der Altmühl (s. Abb.60, 69) jeweils Stufenkline ergibt. Die 
idealisierte Allelfrequenz-Oberfläche von Pgi-c dient als Beispiel für den to- 
pographischen Relieftyp „Senkung“. 


Ergebnisse des Mantel-Tests 


Die Tabellen 7 und 8 zeigen die Luftlinienentfernungen [km] zwischen allen 
Populationen von Z. angelicae und zwischen allen Z. hippocrepidis-Popula- 
tionen. Die Resultate der Mantel-Regressionen, welche zur Überprüfung al- 
ternativer Hypothesen über das populationsgenetische Modell der beiden Se- 
mispezies Z. angelicae und Z. hippocrepidis durchgeführt wurden, werden in 
Tab.9 aufgeführt. 


Getestet wird die Assoziation zwischen zwei Distanzmatrizen. Die erste Ma- 
trix ist die genetische Abstandsmatrix nach Nei. Die Vergleichsmatrix wird 
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Abb. 77: Ausschnitt einer idealisierten Oberfläche des diagnostischen Allels Pgi-c (Z. angelicae) 
in Süddeutschland 


entsprechend der Hypothese zur räumlichen Populationsstruktur formuliert 
(Tab.9, Spalte 7) und der Matrizentyp ist in Spalte 1 der Tabelle näher be- 
nannt. Es handelt sich um die „binäre geographische Abstandsmatrix“, meh- 
rere „geographische Abstandsmatrizen kürzester Wege“ verschiedener, auf- 
steigender Ordnungsgrade und die „geographische Abstandsmatrix der Luft- 
linienentfernung“ zwischen Lokalitäten. In der Spalte 2 der Tabelle sind die 
Bezeichnungen der verschiedenen geographischen Distanzmatrizen in der 
Notierung der Wichtungsmatrizen zur räumlichen Autokorrelation aufgeli- 
stet. In den folgenden vier Spalten folgen zuerst für Z. angelicae, danach für 
Z. hippocrepidis die exakten P(Z)-Werte für den einfachen Mantel-Test, d.h. 
für die Produkt-Moment-Korrelation der Assoziation der Matrizen, und die 
exakten Wahrscheinlichkeiten P(R) für die Testvariante gemäß der abgewan- 
delten Spearman-Rangkorrelation. Die statistisch konservativeren P(R)- 
Werte werden hier als verbindliche Testwerte der Hypothesenwahrschein- 
lichkeit gewertet, denen die statistisch weniger verläßlichen P(Z)-Werte 
(s.o.) lediglich zum Vergleich gegentibergestellt werden. In der letzten Spalte 
werden die alternativen populationsgenetischen Modelle zur räumlichen Or- 
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ganisation benannt. Die Trittsteinmodelle (Migration bzw. Genfluß zwischen 
Nachbarpopulationen über kurze Entfernungen) leiten mit steigender Ord- 
nung der geographischen Nachbarschaftssmatrizen über zu „Isolation-durch- 
Entfernung“-Modellen (IBD = Migration durch ,,Inselspringen“ zwischen 
Subpopulationen in einer Population, die aus räumlich teil-isolierten Subpo- 
pulationen besteht). Im Vergleich dazu wird die Anpassung an ein echtes 
„Isolation-durch-Entfernung“-Modell, d.h. eine nur in Entfernungskilome- 
tern gemessene isolierte, kontinuierliche Population, jenen gegentiberge- 
stellt. 


Es ergeben sich folgende SchluBfolgerungen: Es besteht keine Assoziation 
zwischen der Größe des genetischen Abstandes bei geographisch nächstbe- 
nachbarten Populationen ım Gabriel-Netzwerk. Diese Aussage gilt für Z. an- 
gelicae und Z. hippocrepidis gleichermaßen in einem räumlichen Interakti- 
onsfeld, das sich von ersten nächsten Nachbarn bis zu Nachbarn 4. Ordnung 
erstreckt, gemessen als Zahl der Knotendurchquerungen bis zum Erreichen 
dieser Standorte. Bei beiden Semispezies besteht eine hohe Korrelation 
(P < 0,01) zwischen der genetischen Divergenz und dem geographischen Ab- 
stand, sofern dieser größer ist als die kürzeste Entfernung zwischen minde- 
stens fünf bis höchstens zehn (Z. hippocrepidis) bzw. dreizehn Lokalitäten 
(Z. angelicae) im Gabriel-Netzwerk. Diese Tests sprechen für einen Zusam- 
menhang zwischen dem Ausmaß der genetischen Differenzierung und der in 
der Anzahl zu überspringender lokaler Teilpopulationen gemessenen geogra- 
phischen Entfernung im großen Maßstab. Das Netzwerk von Z. hippocrepi- 
dis läßt Nachbarschaftsbindungen nur bis zu einem Maximum 10. Ordnung 
zu, im Netzwerk von Z. angelicae werden Entfernungen 13. Ordnung er- 
reicht. Der Verknüpfungsgrad der Gabriel-Graphen ist mit ca. 6,5% Verbin- 
dungslinien bei Z. angelicae und ca. 10,3% bei Z. hippocrepidis sehr schwach 
entwickelt, eine Folge uneinheitlicher Verteilungen der Fundorte bzw. kana- 
lisierter Pfade der räumlichen Wechselwirkungen und gegenseitigen Beein- 
flussungen (Barriere durch die Kontaktzonen). Die Zahl der Verbindungsli- 
nien (Kanten) in einem Gabriel-Netzwerk kann theoretisch Werte zwischen s 
— 1 und einem Maximum von 3s — 8 annehmen, wobei s die Zahl der Lokali- 
täten angibt (Matula & Sokal 1980). Der Verknüpfungsgrad ist das prozen- 
tuale Verhältnis [e — (s - 1)] / [(3s - 8) - (s — 1)] mit der Variablen e als beob- 
achtete Zahl von Verbindungslinien (Kanten). 

Ebenfalls sehr hohe Korrelationen (P(Z) < 0,02) bestehen bei beiden Semi- 
spezies zwischen der genetischen Divergenz und dem geographischen Ab- 
stand in Kilometern. 
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DISKUSSION 


Interpretation der Zymogramme 


Die genetische Interpretation der Elektromorphen-Phänotypen erfolgt unter 
Einbeziehung von Fl-Nachzuchten. Durch die elektrophoretische Auftren- 
nung dieser Tiere konnte anhand der resultierenden Allozym-Phänotypen 
für die häufigsten Elektromorphen eine Mendel-Vererbung gezeigt werden, 
so daß die Elektromorphen genetisch als Allele entsprechender Enzymloci 
interpretiert werden können. Bei der phänotypischen Interpretation finden 
vergleichend die von Harris & Hopkinson (1976) gemachten Angaben zur 
Substruktur von Humanenzymen Berücksichtigung (vgl. Tab.2). Tab.2 enthält 
die untersuchten Allozyme, die Anzahl der Elektromorphenklassen und ihre 
alphanumerischen Benennungen. 


Bei einigen, vor allem bei seltener auftauchenden Elektromorphen-Banden 
von Populationen der hier nur in geringem Maße einbezogenen Nominat- 
form Z. transalpina, konnte die aufsteigende Reihenfolge der alphabetischen 
Benennungen dieser Banden mit rf-Werten anwachsender Laufweiten nicht 
immer strikt eingehalten worden. Die Laufweitenunterschiede (rf-Werte) 
der verschiedenen Allozymbanden im elektrischen Feld unter den mit der 
angewandten vertikalen Elektrophoresemethode definierten Standardme- 
thoden (s.o.) werden als Millimeter Laufweite von der Startlinie aus angege- 
ben. Negatıve Zahlen zeigen eine kathodale Laufrichtung an. Einzelne Elek- 
tromorphenklassen, so z.B. Gpt-c,d und e, sind durch zwei Zahlen gekenn- 
zeichnet, die die Unter- und Obergrenze eines Laufweitenbereichs angeben; 
diesem mußten solche Banden zugeordnet werden, deren geringe Mobilitats- 
unterschiede mit der angewandten Methode keine weitere Auftrennung in 
getrennte Elektromorphen mit eigenen rf-Werten zuließen. Dies führt zwar 
zu einer Unterschätzung des Polymorphismus, nicht aber zu prinzipiellen 
Fehlern. 


Die zahlenmäßige Festlegung der einzelnen rf-Werte folgt den Angaben von 
Hille (1986). Die Normierung — zumindest der häufigen Elektromorphe - er- 
folgt routinemäßig mit Hilfe aufgetragener Referenztiere elektrophoretisch 
gut bekannter Populationen (Interneppo und St. Egyden). Zusätzlich wurden 
in Abständen mit ausgesuchten Tieren elektrophoretische Wiederholungs- 
läufe durchgeführt, um fragliche Laufweitenunterschiede zu überprüfen. In 
Abweichung von den bei Hille (1986) gemachten Angaben, werden die Elek- 
tromorphenklassen in der vorliegenden Arbeit durch die Mediane der rf- 
Werte aller diesen Klassen zugeordneten Banden bestimmt, um den von Lauf 
zu Lauf variierenden Elektrophoresebedingungen am besten Rechnung zu 
tragen. 


Bei den Allozymen Aconitase, Malatdehydrogenase, Isocitratdehydroge- 
nase, Glutamat-Oxalacetattransaminase und Glucosidase konnten zwei un- 
abhängig kodierende Loci gefunden werden; die entsprechenden Allozyme 
wandern kathodal und anodal, nur die Isocitratdehydrogenase-Banden wan- 
dern beide anodal. 
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Allelfrequenzen, Genotypenverteilungen und diagnostische Allele 


Die mittlere Stichprobengröße aller Populationen beträgt 20,8 Tiere (bzw. 
Nachweise von ebensovielen Allozym-Phänotypen pro polymorphem Allo- 
zym) und dürfte für Zygaenen verläßliche Schätzwerte der Frequenzen der 
häufigsten Allele ergeben (vgl. Edelmann 1983); die auf den Allelfrequenzen 
fußenden abgeleiteten populationsgenetischen Parameterschätzungen sind 
ohnehin um einen Korrekturterm bezüglich variierender Stichprobenumfän- 
ge ergänzt und berücksichtigen daher ausdrücklich die statistischen Fehler 
aufgrund unterschiedlicher Stichprobengrößen. 


Die Allelfrequenzen der Populationen variieren geographisch hoch signifi- 
kant (s. Hille & Naumann 1995; s. Tab.1). Schon auf der Ebene der Genoty- 
penverteilungen (s. Tab.12, im Anhang) ergeben sich teilweise an einigen 
Genloci mehr oder weniger deutliche Uberlappungen zwischen den drei Se- 
mispezies, an anderen aber deutlich getrennte Verteilungen. Als einziger En- 
zymlocus scheint 6Pgdh zwei diskrete Verteilungen aufzuweisen; in den mei- 
sten Populationen der Semispezies Z. angelicae (6Pgdh-c) und Z. hippocrepi- 
dis (6Pgdh-b) scheinen zwei verschiedene Allele fixiert zu sein. Diese Allele 
könnten daher als sog. Markerallele der jeweiligen Populationen eingesetzt 
werden. Dennoch sollte das Allozym 6PgDh zur Diagnose des systemati- 
schen Status von Populationen nur mit Vorsicht gebraucht werden, da wegen 
der geringen Laufweitenunterschiede der diagnostischen Elektromorphen 
(rf-Werten von 9 gegenüber 12 mm) Fehlinterpretationen nicht sicher auszu- 
schließen sind. 


Darüberhinaus gibt es eine gewisse Anzahl Enzymloci, welche in den Are- 
alen der beiden Semispezies z.T. deutlich unterschiedliche Genotyp- und Al- 
lelfrequenzen für bestimmte Allele, sog. diagnostischen Allele (Begriff s. 
Ayala 1983; vgl. Hille 1986) annehmen. Es handelt sich in der Hauptsache 
um die Genloci Pgi, Pgm, Me, Aconl, Idh1 und Mdh2. Diese Loci werden 
wichtig bei der Beschreibung der Genodynamik in den Kontaktzonen (s.S. 
173 ff). Die räumliche Verteilung der Allelfrequenzen der diagnostischen Al- 
lele, ihre Allelfrequenz-Oberflächen, ist bereits oben näher beschrieben wor- 
den. 


Aus Tab.3 und 13 (s. Anhang) ist weiterhin zu ersehen, daß die absolute Al- 
lelzahl im gesamten Superspezieskomplex im Vergleich zu einzeln betrachte- 
ten Populationen bzw. Populationsgruppen innerhalb der Semispezies hoch 
ist — erste untrügliche Kennzeichen für genetisch weitgehend abgeschlossene 
Genpools in den Teilgruppen. Diesen Befund unterstreicht auch der hohe 
Wert des Koeffizienten der genetischen Diversität G,, aller untersuchten Po- 
pulationen, der weit größer ist als entsprechende Koeffizienten, die norma- 
lerweise in einer Diversitätsanalyse zwischen konspezifischen Populationen 
erreicht werden (Nei 1987). 


Die z.T. überlappenden Genotypverteilungen und die geringe Zahl von Mar- 
kerallelen bzw. diagnostischen Allelen sprechen für ein junges Divergenzal- 
ter der drei Semispezies, das mit Hilfe der genetischen Abstände zumindest 
in Größenordnungen angegeben werden kann (s.S. 156). Diese Berechnun- 
gen stützen die biogeographische Hypothese, nach der allopatrische Spezia- 


142 


tionsprozesse durch pleistozäne Arealverschiebungen von geographischen 
Teilpopulationen innerhalb einer ancestralen Z. transalpina-Form eingeleitet 
wurden, die zu den heutigen Semispezies geführt haben. 


Die deskriptiven populationsgenetischen Parameterschatzungen 


Von den insgesamt untersuchten 24 Allozymen (entsprechend 29 Loci, s.o.) 
sind 16 polymorph (einschl. Tpi), d.h. sie besitzen mindestens zwei Allele, 
und 13 Loci erweisen sich als monomorph (s. Tab. 2). 


Die mittlere beobachtete Heterozygotie H, und die erwartete Heterozygotie H 


Die deskriptiven populationsgenetischen Parameter (Tab.10) belegen einen 
deutlichen Unterschied zwischen den Semispezies Z. angelicae und Z. hippo- 
crepidis. Die Populationen dieser Semispezies unterscheiden sich statistisch 
gesichert in den beobachteten Heterozygotie-Graden H, (Kruskal-Wallis- 
Test: H = 21,5216 bei 1 Freiheitsgrad; P < 0,001; s. Sokal & Rohlf 1981). Ana- 
loge Verhältnisse findet man im Prozentsatz polymorpher Loci (0,99-Kriteri- 
um) und in der durchschnittlichen Allelzahl pro Genlocus. Aufgrund dieser 
Ergebnisse ist die Semispezies Z. angelicae als genetisch variabler als Z. hip- 
pocrepidis einzustufen. Die beiden untersuchten Populationen der Nominat- 
form Z. transalpina gleichen in ihrer genetischen Variabilitat der Semispezies 
Z. angelicae, was bereits Hille & Naumann (1992) für einen größeren elek- 
trophoretischen Datensatz von transalpina-Populationen feststellen konnte. 


Die Höhe der durchschnittlichen Heterozygotie im Z. transalpina-Komplex 
liegt mit Werten von 0,052 (CDS) bis 0,161 (MAU) in dem für Wirbellose 
typischen Bereich, insbesondere sind die Heterozygotie-Werte bzw. G,, de- 
nen anderer tagfliegender Schmetterlinge vergleichbar (Satyridae: s. Porter 
& Geiger 1988; Nymphalidae: Porter 1990; Pieridae: Geiger & Shapiro 1992). 


Die Unterschiede in der enzymelektrophoretischen Variabilität lassen sich 
nur unter Hinzunahme von Hilfsannahmen, die auf unterschiedliche Adapta- 
tionsfähigkeit und ökologische Plastizität — etwa in Form flexiblerer Habitat- 
wahl oder Ressourcennutzung — durch die genetisch variablere Z. angelicae 
abzielen, 1.S. eines balancierten Polymorphismus interpretieren. Diese Inter- 
pretation ist aber wegen der sehr ähnlichen Bionomie der beiden Semispe- 
zies (Larvalentwicklung, Diapausesteuerung etc.), der Vielzahl besiedelter 
Biotope, fehlender ökologischer Übergangssituationen in den Kontaktzonen 
und der Tatsache, daß bestimmte Standorte syntop besiedelt werden, äußerst 
spekulativ. Berücksichtigt man die höheren effektiven Populationsstärken 
von Z. angelicae, so liegt der Schluß nahe, daß die „östliche“ Z. angelicae 
wahrscheinlich vergleichsweise geringere Einbußen ihrer ursprünglichen ge- 
netischen Vielfalt im ponto-mediterranen Raum hat hinnehmen müssen als 
ihre beiden nächsten Verwandten im atlanto- bzw. adriato-mediterranen Gla- 
zialrefugien in West- und Mitteleuropa (s. Hille & Naumann 1995). 

Die verschiedenen populationsgenetischen Kenngrößen lassen insgesamt 
den berechtigten Schluß zu, daß die Unterschiede in der durchschnittlichen 
genetischen Variabilität in der unterschiedlichen geographischen Organisati- 
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on der Populationen und Populationsgruppen dieser beiden Semispezies und 
damit letztlich in ihren Populationsstrukturen zu suchen sind, wie weiter un- 
ten noch ausfihrlich dargelegt. Die Hypothese eines weitgehend ,,geogra- 
phisch neutralen Polymorphismus“ schließt nicht aus, daß nicht auch einzelne 
oder auch mehrere Allelfrequenzen lokal durch Selektion stabilisiert werden, 
was vor allem für die geographischen Kontaktbereiche der beiden Semispe- 
zies mit hoher Wahrscheinlichkeit gilt (s.S. 176 ff). 


Die beobachtete Heterozygotie als Testgröße für Hybridisierungen zwischen 
Populationen 


Da sich die Heterozygotie-Werte der beiden Semispezies signifikant unter- 
scheiden, kann diese Größe dazu benutzt werden, mögliche Hybridisierun- 
gen anzuzeigen. 


Die elektrophoretische Stichprobe vom Standort Gambach GAM, welche ın 
Hinblick auf die Stichprobennahme Probleme aufwirft, dıe ausführlich auf 
den S. 144 ff besprochen werden, unterscheidet sich in ihrem Heterozygotie- 
grad nicht von den Werten anderer angelicae-Populationen (t-Test einer 
Stichprobe mit einer Stichprobenserie, s. Sokal & Rohlf 1981; hier GAM und 
alle übrigen angelicae-Populationen: t,o os. ;7, = 1,26 mit 17 Freiheitsgraden). 
Sie unterscheidet sich dagegen im Heterozygotiegrad signifikant von den 
Werten der hippocrepidis-Populationen (tyoos. 14, = 8,199; df. = 14). Zu beach- 
ten ist allerdings die relativ schwache statistische Verläßlichkeit dieser Aus- 
sage, bezogen auf den t-Test. Nach Archie (1985) gewinnt man mit diesem 
Test, selbst bei den hier vorliegenden großen Unterschieden in der Heterozy- 
gotie, im Schnitt nur eine 20- bis 30%-ige Sicherheit, daß die Unterschiede 
tatsächlich real sind. Trotz dieser Einschränkung spricht das vorliegende Re- 
sultat zunächst für die Einschätzung, daß es sich bei der Stichprobe GAM 
um eine angelicae-Population handelt, entsprechend den Literaturangaben 
(s. Burgeff 1965). 


Weitere Befunde (s.S. 150 ff) relativieren jedoch diese erste Einschätzung. 
Außerdem sprechen die Ergebnisse gegen die Hypothese, daß es sich im Be- 
reich der Kontaktzone am Main bei Gambach und an der Altmühl bei Kin- 
ding um ausgeprägte, breite Intergradierungszonen zwischen genetisch unter- 
schiedlich differenzierten Populationen i.S. von allopatrischen Hybridisierun- 
gen (vgl. Mayr 1975) handelt, weil die Heterozygotiegrade der Stichprobe 
der Population(en) GAM und der beiden Kindinger Populationen (KIR und 
KIK) keine Mittelstellungen zwischen den signifikant unterschiedlichen He- 
terozygotiegraden der beiden Semispezies Z. angelicae und Z. hippocrepidis 
einnehmen. 


Weitere populationsgenetische Indizien lassen erfolgreiche Hybridisierungen 
eher als die Ausnahme erscheinen (f,,,-Werte: s. Tab.14, Anhang). 
Abweichungen vom Hardy-Weinberg-Gleichgewicht, die erwartete Hetero- 
zygotie und die F-Koeffizienten 


Der generelle Test auf Hardy-Weinberg(HW)-Verteilung der Genotypen- 
klassen gibt zu erkennen, daß die Populationen in der Mehrzahl der Fälle si- 
gnifikant vom HW-Gleichgewicht abweichen. Die erwartete Heterozygotie 


144 


H stimmt demnach nicht mit der beobachteten Heterozygotie H, überein. 
(Auf diesen Befund wird noch genauer bei der Besprechung der F-Statistik 
einzugehen sein, da der F,,-Wert als Alternative dem y°-bzw. G-Test vorzu- 
ziehen ist, wenn man die Abweichung von der theoretisch zu erwartender 
Hardy-Weinberg-Verteilung angeben möchte.) 


Ergebnisse und Interpretationen zur F-Statistik 


Bevor auf die Ergebnisse zur F-Statistik in ihren Einzelaspekten eingegangen 
werden soll, müssen einige allgemeine Aussagen zu der genetischen Interpre- 
tation der Allozymsysteme vorangestellt werden. 


Allgemein muß man innerhalb der nachfolgend besprochenen Allozymsy- 
steme zwei Klassen unterscheiden: In die erste Klasse fallen solche Allo- 
zyme, für die wahrscheinlich sporadisch Konformationsänderungen auftre- 
ten. Diese Konformere erzeugen eigene Elektromorphen im Zymogramm, 
die allerdings einen nicht genetisch interpretierbaren Entstehungshinter- 
grund haben (Allozyme Mpi, Me und einige wenige, selten auftretende, weit 
wandernde Banden von Mdh?; s. Pieper 1991). Weitere Schwierigkeiten bei 
der Interpretation von Zymogrammen bereiten auch die methodisch beding- 
ten Unschärfen bei der elektrophoretischen Trennung verschiedener Elek- 
tromorphen (vgl. Allozyme 6PgDh, Idh, Gpt), die zu Fehlern beim Erkennen 
der Allozym-Phänotypen, vor allem der Heterozygoten führen können. Die- 
sen Fehlerquellen wurde z.T. durch Zusammenfassung einzelner Elektromor- 
phe zu gemeinsamen Klassen begegnet (s. Tab. 2). In die zweite Klasse fallen 
Allozyme, die wahrscheinlich keinen neutralen Polymorphismus zeigen. Ei- 
nige Allozyme bestimmter Genloci unterliegen starker Selektion, die u.a. 
verantwortlich ist für die Aufrechterhaltung von Austauschungleichgewich- 
ten in den Kontaktzonen (s.S. 178). Solche Allozyme können nicht als neutral 
angesehen werden, da bestimmte Genotypen differenziell von der Selektion 
bewertet werden. 


Auf alle übrigen Genloci, an denen keine Konformere auftreten und für die 
evolutive Neutralität angenommen werden kann, sollte sich die F-Statistik 
stützen. Deshalb wurden bei den meisten Analysen zur F-Statistik Fallunter- 
scheidungen durchgeführt, die diese und weitere Umstände berücksichtigen. 


Die F-Koeffizienten 


Die verschiedenen F-Werte F,,(i), F,-(i) und F,,(i) einzelner Allele ı und de- 
ren Mittelwerte, sowie die Summenstatistik bei Betrachtung aller polymor- 
phen Genloci, werden in Tab.13 im Anhang angegeben. 


Die F,,-Werte 


In Tab.14 (Anhang) fällt auf, daß es keine mit einer Irrtumswahrscheinlich- 
keit von P < 0,001 signifikanten negativen F,,-Werte, d.h. keinen signifikanten 
Überschuß an Heterozygoten gibt. In allen Fällen, in denen überhaupt nega- 
tive Werte auftreten, handelt es sich um F-Werte solcher Allele, die sehr sel- 
ten sind (z.B. Pgi-g,h; Pgm-j, Mdh1-f,i; Gotl-d, Got2-a,b,e; Gpt-h, Aconl- 
a.d: Acon2-g, 6PgDh-a,e: Tpi-d und alle Allele des Idh2-Genlocus). 
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Aufgrund theoretischer Überlegungen (Majumber & Chakraborty 1981) und 
numerischer Untersuchungen (Cuguen et al. 1988) ist jedoch bekannt, daß 
selbst unter Randbedingungen, bei denen in Simulationen Paarungsgleichge- 
wichte mit einem theoretischen F,, = 0 gewählt wurden, negative F,,-Werte in 
Abhängigkeit von der Stichprobengröße und dem Grad des Polymorphismus 
(hier Zahl der Allele) an dem untersuchten Genlocus auftreten können. Die- 
ses Phänomen findet seine Erklärung in der Tatsache, daß die Möglichkeit, 
seltene Allele in einer gegebenen Population und besonders für diese Aliele 
homozygote Individuen zu finden, proportional mit dem Stichprobenumfang 
zunimmt. Seltene Allele findet man aber meist in heterozygoten Individuen. 
Daher ist ein durch biologische, weniger durch statistische Gründe bedingter 
Uberschuß an Heterozygoten in Populationen tatsächlich noch seltener, als 
die Zahl vorgefundener signifikanter negativer F,-Tabellenwerte bei be- 
schränktem Stichprobenmaterial ahnen läßt. In dem. vorliegenden Fall 
scheint daher eine mögliche Verschiebung der Genotypenverhältnisse gegen- 
über der Erwartung in Richtung auf einen Überschuß von Heterozygoten 
überhaupt keine Rolle zu spielen. 


Dagegen zeigt in der vorliegenden Untersuchung die überwiegende Zahl al- 
ler F,,-Werte signifikante, deutlich positive Abweichungen (Signifikanztest 
nach Li & Horvitz 1953; y° = nF (m-1)) von Hardy-Weinberg-Gleichgewich- 
ten (s.a. erwartete Heterozygotie H). Deutlicher wird dieses Verhalten der 
Einzelwerte bei den Mittelwerten: 13 von 16 polymorphen Loci zeigen einen 
statistisch gesicherten hohen UÜberschuß an Homozygoten. Dieser Anteil 
reicht von knapp 9% (Locus Gotl) bis über 50% (Loci Mpi, 6Pgdh, Me und 
Tpi; vgl. F,,(i)-Werte in Tab.13 im Anhang). 


Dieser generelle, alle Loci betreffende Effekt, der zudem in jeder einzelnen 
Population meßbar ist, spricht eindeutig für die Existenz zeitlicher oder 
räumlicher oder raum-zeitlicher Substrukturierungen der einzelnen Popula- 
tionen. Mehrere mögliche Ursachen für die resultierende Demstruktur der 
Populationen sind denkbar, z.B. das Raumnutzungsverhalten, das Paarungs- 
system und das den Zygaenen eigene Phänomen der fraktionierten Diapause 
(Wipking 1987, Wipking & Naumann 1992). Außerdem kann die Substruktu- 
rierung auch von der Struktur der Habitate selbst bestimmt werden. 


Hinweise auf eine strenge Mikrohabitatbindung von Zygaenen erbrachte die 
Freilanduntersuchung von Heine (in Vorb.) an Z. trifolii. Die Weibchen set- 
zen ihre Eigelege mit deutlicher Bevorzugung an Bestände der Larvenfutter- 
pflanze Lotus corniculatus in solchen Habitatbereichen ab, an denen sie 
selbst aus dem Kokon geschlüpft sind und ihre erste Kopulation eingingen. 
Diese Eigenart bei der Eiablage führt dazu, daß innerhalb mosaikartiger Ha- 
bitatbereiche der Anteil abstammungsgleicher (= autozygoter) Allele erhöht 
ist und die Unterschiede zwischen den Habitatmosaiken bezogen auf die ge- 
netische Ausstattung der dort vorgefundenen Tiere zunehmen. Bei geringer 
Dispersionsneigung der Imagines müßte folglich eine Zufallsstichprobe aus 
der gesamten Population einen meßbaren Überschuß an Homozygoten erge- 
ben - ein klassisches Beispiel für den Wahlund-Effekt. 


Bei Dispersionsmessungen in den Jahren 1991/92 an Populationen des trans- 
alpina-Komplexes in Kinding, Altmühltal zeigte sich (s. Böhmer 1995), daß 
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die mittlere, individuell zurückgelegte Entfernung zwischen zwei oder mehr 
Markierungsfängen im Habitat bei Z. angelicae sowohl bei den Männchen 
als auch bei den Weibchen bei einer gesamten linearen Ausdehnung des Ha- 
bitates von ca. 2500 m etwa 170 m betrug; in 1992 waren es 192 m bei den 
Männchen und 153 m bei den Weibchen. Die Durchmesser dieser als „Akti- 
onsraum“ interpretierten Dispersionsweiten betrugen in 1991 für Z. hippo- 
crepidis 172 m bei den Männchen und 153 m bei den Weibchen, und im Jahre 
1992 103 m bzw. 95 m. Aus der Varianz aller individuellen Ausbreitungsra- 
dien ergeben sich folgende Werte der durchschnittlichen Ausbreitungskapa- 
zität v [dispersal] der Populationen: Sie betragen für Z. angelicae in den Jah- 
ren 1991 (1992) 40,4 m (54,7 m), für Z. hippocrepidis entsprechend 73,6 m 
225m). 


Wenn auch die Werte aus unterschiedlichen Jahren schwanken und sich au- 
ßerdem Unsicherheiten bei der Dispersionsfähigkkeit der Geschlechter erge- 
ben (vgl. Böhmer 1995), so läßt sich dennoch feststellen, daß wegen der ge- 
ringen Größe dieser Werte größere Habitate regelmäßig mehrere Subpopu- 
lationen oder Deme aufnehmen, da die Dispersions-Varianzen die Radien 
der „genetischen Nachbarschaftsgrößen“ (s. Wright 1978) angeben. Diese 
Tatsache ist bislang bei Stichprobenaufsammlungen für die Enzymelektro- 
phorese nicht berücksichtigt worden, und würde somit den offensichtlichen 
„Wahlund-Effekt“, d.h. das generelle Übergewicht der Homozygoten z.T. er- 
klären können. Betrachtet man nämlich die exemplarische Aufschlüsselung 
dieser beträchtlichen positiven Abweichungen für die einzelnen Allele aller 
Genloci in ausgewählten Populationsstichproben, so stellt man fest, daß die 
entsprechenden F,,,-Werte bzw. deren Mittelwerte F,, innerhalb einzelner 
Stichproben gleichsinnig in ihrer Höhe variieren (s. Tab.14 im Anhang). Das 
prinzipielle Übergewicht der Homozygoten in seinen unterschiedlichen Aus- 
prägungen wird in allen Stichproben deutlich. Durchschnittlich sehr hohe po- 
sitive Werte erreichen die Loci Mpi, Me und 6PgDh. Während für die hohen 
Werte des Genlocus Mpi wahrscheinlich auch die oben diskutierten methodi- 
schen Gründe verantwortlich gemacht werden können, spielen bei den Loci 
Me und 6PgDh neben diesen vor allem solche Gründe eine Rolle, die sich 
auf die Lokalitäten selbst bzw. die aus ihnen entnommenen Stichproben be- 
ziehen. Deshalb sollte bei zukünftigen elektrophoretischen Stichproben das 
„sampling scheme“ an die örtlichen Strukturgegebenheiten angepaßt wer- 
den, um Stichproben möglichst innerhalb einzelner Deme zu gewinnen. 


Zeitlich bedingte, sich genetisch wie eigentliche Inzucht auswirkende Effekte 
können entstehen, wenn die Stichprobe Tiere mehrerer Generationen um- 
faßt, die sich im Allelbestand unterscheiden (Effekt der fraktionierten Dia- 
pause, s.o.). Da die synchron und syntop auftretenden Tiere einer solchen 
„Population“ sich genotypisch nicht mehr aus allen Gametenkombinationen 
einer Elterngeneration zusammensetzen, sind Abweichungen vom Hardy- 
Weinberg-Gleichgewicht der Genotypenklassen vorgegeben. Ein Überschuß 
an Homozygoten ist dann wahrscheinlich, wenn die mehrfach diapausieren- 
den Larven von unterschiedlichen Homozygoten abstammen — die Anlage 
zur einfachen oder mehrmaligen Uberwinterung kann sowohl eine geringe 
als auch eine starke genetische Komponente besitzen. Auf jeden Fall entste- 


147 


hen Zufallsmischungen von Nachkommen unterschiedlicher Elterngene- 
rationen, die eine synchron-syntope Population aufbauen. 


Schließlich führen Fluktuationen der Populationsstärke, die auch bei Zygae- 
na häufig auftreten (s. Böhmer 1995), zu einer Verstärkung der Bedingungen 
für Inzucht. Dies gilt in gleicher Weise für ein reduziertes Flächenangebot 
der als Lebensraum unentbehrlichen Trockenrasen-Gesellschaften, das durch 
zahlenmäßig verkleinerte Populationen denselben Effekt ausübt. 


Vom theoretischen Standpunkt sicher trivial, aber von großem praktischen 
Nutzen ist das Verhalten der F,,.-Werte bei der Analyse solcher Stichproben 
von Populationen, die die geographische Kontaktaufnahme mit Populationen 
der jeweils anderen Semispezies herstellen (z.B. die Population(en) Gam- 
bach GAM am Main und die Kindinger Populationen KIK und KIR im Alt- 
mühltal). Eine detaillierte Analyse der populationseigenen Inzuchtkoeffizi- 
enten bestimmter Allele, z.B. der Markerallele bzw. diagnostischen Allele 
6Pgdh-b, c und Me-a, b, deckt aufgrund der gegen den Wert 1 (d.h. Fixierung 
homozygoter Individuen) tendierenden F,,,,-Werte die genotypische Inhomo- 
genität dieser Populationsstichproben auf; für andere Allele gilt dies in einer 
weniger deutlichen Ausprägung. 


Diese Befunde stellen einen weitern Sonderfall bei der Stichprobennahme 
heraus, weil die entsprechenden Stichproben Individuen unterschiedlich dif- 
ferenzierter Populationen vom selben Standort in mehr oder weniger großem 
Umfang enthalten. Diese Individuen sind entweder für das eine oder das an- 
dere Markerallel bzw. diagnostische Allel homozygot. Für die Stichprobe des 
Standortes Gambach konnte damit erstmals nachgewiesen werden, daß dort 
Populationen beider Semispezies Z. angelicae und Z. hippocrepidis in Mikro- 
sympatrie, dabei nicht streng syntop, aber weitgehend allochron, vorkommen 
(s.u.), während bisher von dort nur die Existenz von Populationen von Z. an- 
gelicae ssp. rhatisbonensis bekannt war (Burgeff 1965). 


Die Aufsammlung genetisch unterschiedlich differenzierter Individuen am 
Standort Gambach und ihr fehlerhaftes Zusammenfassen zu einer gemeinsa- 
men Stichprobe GAM wurde dabei durch die fließenden morphologischen 
Übergänge der Individuen begünstigt. Zusätzlich indizieren ähnlich hohe 
F,;, Werte in Populationen, die sich in unmittelbarer Nähe zu den Kontakt- 
bereichen befinden, daß auch dort zum Teil die Möglichkeit besteht, in au- 
tochtonen Populationen vereinzelt genetisch divergente Tiere zu identifizie- 
ren, die nicht zu der bodenständigen Population gehören können und wahr- 
scheinlich aus benachbarten Standorten zugewandert sind (Population Retz- 
bach RZB am Main und Population Katzental KAZ im Altmühltal). Diese 
neuen Erkenntnisse verlangen eine vorsichtige Interpretation der Allelfre- 
quenzen dieser „Populationen“ und insbesondere der auf ihnen basierenden 
populationsgenetischen Analysen wie der Clusteranalyse und der Multi- 
dimensionalen Skalierung. 


Weiterhin sprechen die Werte in diesem und in den anderen Fällen gegen ein 
größeres Ausmaß erfolgreicher aktueller Hybridisierung, d.h. die Erzeugung 
fertiler Nachkommen, zwischen diesen genetisch verschiedenen, syntopen 
Populationen der in Betracht kommenden Standorte. Obwohl es im Freiland 
während eines längeren Zeitraumes zwischen den eigentlichen Spitzen der 
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Flugzeiten beider Semispezies am Standort Gambach zum Schlupf morpho- 
logischer Mischtypen und zu Verpaarungen dieser Tiere untereinander und 
mit morphologisch reinen Elterntypen kommt, und dadurch der Sachverhalt 
der Hybridisierung im Freiland gegeben scheint, scheinen die elektrophore- 
tisch nachweisbaren hybriden Heterozygoten in den Populationen unterre- 
präsentiert zu sein — ein Befund, der allerdings mit umfangreicherem Daten- 
material noch näher untersucht werden muß. Die Analyse der vorliegenden 
Stichprobe wird durch die weitgehend tiberlappenden Allelfrequenzvertei- 
lungen erschwert, wodurch selbst eine auf Genotypenbasis durchgefiihrte 
Diskriminanzanalyse der problematischen „Population“ Gambach GAM 
keine eindeutigen Erkenntnisse in puncto Hybridisierungsausmaß erbringt. 


Aus diesem Grunde wurde mit Hilfe eines „Maximum-likelihood“-Modells 
die Genotypenhäufigkeiten in sechs unterschiedlichen Individuenklassen ge- 
schätzt, in die kodominante Allozymmarker, sogenannte „Eltern-spezifische 
Allele“ in Hybrid-Populationen aufspalten sollten (s. Nason & Ellstrand 
1993). Die Zahlen für die Gambach-Stichprobe sehen wie folgt aus (Hille, in 
Vorb.): 


Tab. 10: Genotypenklassifizierung der Stichprobe Gambach 


reine angelicae 


a 
ae 


Festhalten läßt sich zu diesem Zeitpunkt, daß Freilandpaarungen zwischen 
morphologisch unterschiedlichen Individuen wohl stattfinden (s. Gassmann 
1994) und die morphologische Variation in den betreffenden Kontaktpopula- 
tionen deutlich erhöht ist (s. Gassmann et al. 1994), aber alle populationsge- 
netischen Maßzahlen weitgehend reproduktiv isolierte Genpools diagnosti- 
zieren. Die bisher angewandten Methoden decken keine direkte F1-Hybridi- 
sierung auf; die vorgefundenen Individuen mit Hybridcharakter rekrutieren 
sich alle aus weiter zurückliegenden Hybridisierungsereignissen und Rück- 
kreuzungen mit den „reinen“ Elterntieren. Die Gründe für das Fehlen von 
Fi-Hybriden liegen wohl z.T. in der Zusammensetzung der Gambacher 
Stichprobe, da dort nur zu den jeweiligen Flugzeit-Spitzen der Populations- 
entwicklungen der beiden Semispezies gefangen wurde. Ungeachtet dieser 
Besonderheiten der Stichprobennahme muß man allerdings von Selektion 
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gegen Hybride ausgehen. Als Mechanismen scheinen zum einen sexuelle 
Zuchtwahl in Form assortativer Partnerwahl, die prägam wirksam werden 
kann, denkbar (vgl. Hille et al. 1993), und als metagame Isolationsmechanis- 
men könnten in Übereinstimmung mit dem Modell der Hybridzonen (s. Bar- 
ton & Hewitt 1985) Selektionsnachteile der Hybriden verantwortlich ge- 
macht werden. 


Zu möglichen Ursachen der Hybridunterlegenheit im Z. transalpina-Kom- 
plex können z.Zt. noch keine sicheren Angaben gemacht werden. Es gilt je- 
doch vorbehaltlich aufgrund erster Versuche mit Laborkreuzungen zwischen 
französischen Z: transalpina— und Z. hippocrepidis-Imagines als wahrschein- 
lich, daß die Fertilität der Hybride zwar nicht herabgesetzt ist, jedoch die 
Mortalitätsraten der Fl-Larven in den einzelnen Entwicklungsstadien erhöht 
sind (Dutreix 1992). 


Die F,,(i)-Werte 


Die F,,(i)-Werte hängen vor allem von dem Differenzierungsgrad zwischen 
den Populationen ab (s.Tab.13 im Anhang), der durch die Anteile der homo- 
zygoten Individuen mit populationsspezifischen Allelen in einzelnen Popula- 
tionen modifiziert wird. Kommen einige Allele exklusiv in wenigen Popula- 
tionen vor, so übersteigt der F,,-Wert die beiden anderen F-Werte. Aus die- 
sen Gründen sind die eigentlichen Inzuchtkoeffizienten F,,,, Zur Darstellung 
der Strukturierung einzelner Populationen, die F,,-Koeffizienten zur Darstel- 
lung der Differenzierung zwischen den Populationen informeller als der F,,- 
Koeffizient. Der Einfluß seltener Allele läßt sich außerdem besser mit der 
„Slatkin-Darstellung‘“ demonstrieren (s. Abb.21), so daß hier nicht näher auf 
die F,-Werte eingegangen werden soll. 


Die F,„(i)-Werte 


Die Tabellenspalte mit den F,,(i)-Koeffizienten (s. Tab.13 im Anhang) ent- 
hält nur in wenigen Fällen nicht-signifikante Werte. Der Differenzierungs- 
grad der einzelnen Allele im Z. transalpina-Komplex schwankt zwischen ca. 
5% und sehr hohen Werten bis 84% (Allel 6Pgdh-b). Geringe Differenzie- 
rungsgrade innerhalb des transalpina-Komplexes besitzen nur die Genloci 
Gotl mit 9,5% und Idh2 mit 3%. Alle übrigen polymorphen Loci zeigen ho- 
he Differenzierungsgrade ihrer häufigeren Allele über 16%. Aufgrund der 
Überlegungen zu der Balance zwischen Gendrift und Genfluß im ,,Insel-Mo- 
dell“ der genetischen Populationsstruktur (s.S. 63 ff) liegt der Schwellenwert, 
für den rezenter Genfluß keine Rolle mehr spielt, bei F,, » 0,333 (s. Porter & 
Geiger 1988); im „Isolation-durch-Entfernung“-Modell mit Demstruktur, 
entsprechend einem „unendlichen Trittstein“-Modell [infinite stepping- 
stone] liegt der Schwellenwert in der gleichen Größenordnung und unter- 
scheidet sich vom wahren Wert um einen Betrag, der von den Dispersionsra- 
ten zwischen den Trittsteinen abhängt (Slatkin & Barton 1989). 


Die große Anzahl der Allele, deren F,,-Werte weit über 0,333 liegen, kenn- 
zeichnen sehr deutlich die weitgehend reproduktive Isolation zwischen den 
Semispezies; dies läßt sich für die Kontaktzonen am Main und an der Alt- 
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mühl zwischen Z. angelicae und Z. hippocrepidis sicher behaupten. Schaut 
man sich die betreffenden Allele mit F,-Werten über 0,333 genauer an (z.B. 
Pgi-c, Mdh2-a, 6Pgdh-c, Idh1-d und Me-b mit hohen Frequenzen bei Z. ange- 
licae, dagegen z.B. Pgi-f, Mdh2-d, 6Pgdh-b, Idhl-a und Me-a mit hohen Fre- 
quenzen bei Z. hippocrepidis), so stellt man fest, daß sie an den Kontaktzo- 
nen Stufenkline bilden, deren Steilheit trotz der Möglichkeit der Hybridisie- 
rung durch Selektion aufrecht erhalten wird (s.S. 173 ff). Da diese selektions- 
abhängigen Genloci mit in die Mittelwertbildung einbezogen werden, sind 
die gemittelten F,-Werte überschätzt und die daraus abgeleiteten genetisch 
determinierten Genflußmaße (N,m) unterschätzt (vgl. Porter 1990). 


Ebenso überschätzt ist der über alle Loci und Allele gemittelte F,-Wert von 
0,419. Bei Einbeziehung der monomorphen Loci in die Berechnung ergibt 
sich der Nei’sche Koeffizient der genetischen Diversität G,, von 0,377 
(Tab.13 im Anhang). 


Einfache F-Statistik 


Die summarische F-Statistik aller Genloci, getrennt für die Z. angelicae— 
und Z. hippocrepidis-Populationen berechnet, ergibt folgendes Bild (Tab.4): 
Die Populationen von Z. angelicae besitzen, unter Fortlassung der gemisch- 
ten Stichprobe vom Standort Gambach, einige Genloci mit geringen Diffe- 
renzierungsgraden F ., < 10% (stichprobenkorrigierte F,,) zwischen den Po- 
pulationen. Es sind dies die Loci Pgi, Pgm, Mdh?, Gotl, Mpi, Gpt, Aconl 
und Idh1+2. Den höchsten F’ -Wert erreicht der Genlocus Hk; ebenfalls ho- 
he Werte ergeben die Markerloci bzw. diagnostischen Loci 6Pgdh und Me. 
Der tiber alle Loci und Populationen (ohne "Gambach GAM) gemittelte kor- 
rigierte F,- Wert für Z. angelicae beträgt 0,098 unter Berücksichtigung von 16 
polymorphen Loci. Läßt man die beiden Markerloci bzw. diagnostischen Lo- 
ci 6Pgdh und Me sowie den eventuell durch zusätzliche modifikatorische 
Banden beeinflußten Locus Mpi aus der Berechnung heraus, so reduziert sich 
der mittlere F .-Wert auf 0,093. Entsprechende Werte unter Einbeziehung 
der Stichprobe ‘Gambach ergibt fiir 16 polymorphe Loci einen korrigierten 
F,,-Wert von 0,118, für 13 Loci ist der korrigierte F,- = 0,109. 


Der Differenzierungsgrad der Z. hippocrepidis-Populationen (ohne die Gam- 
bacher Stichprobe) ist — betrachtet man den über alle Loci und Populationen 
gemittelten korrigierten F,-Wert — etwa doppelt so hoch wie der von Z. an- 
gelicae (0,239 fiir 16 Loci und 0,216 fiir 13 Loci). Die Einbeziehung der Stich- 
probe Gambach in die Berechnung erniedrigt diese Mittelwerte nur unwe- 
sentlich. Der höhere durchschnittliche Differenzierungsgrad von Z. hippocre- 
pidis erklärt sich aus den höheren F,,-Werten einzelner Loci, z.B. Pgi, Pgm, 
Aconi+2 und 6PsDh, an denen die hippocrepidis-Populationen z.T. zusatzli- 
che Allele geringer Frequenz dazugewinnen, oder sich regional in ihren Al- 
lelfrequenzen unterscheiden (Altmiihltal); dies ist die Hauptursache fiir die 
höheren F,-Werte und ein Effekt der polytypischen Differenzierung von Z. 
hippocrepidis in verschiedene Subspezies. 


Im Unterschied zu Z. hippocrepidis fällt die Einbeziehung der Stichprobe 
Gambach bei der Berechnung des mittleren F ,,-Wertes bei Z. angelicae star- 
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ker ins Gewicht, ein weiteres Indiz für die unerwartete Tatsache, daß die 
Stichprobe Gambach eine aus Tieren der beiden Semispezies Z. angelicae 
und Z. hippocrepidis gemischte Stichprobe mit zahlenmäßig höheren Antei- 
len an hippocrepidis-Individuen (s. Tab.11) darstellt. 


Hierarchische F-Statistik 


Die Methode der hierarchischen F-Statistik beschreibt zum einen den Pro- 
zentsatz der Varianz in den Allelfrequenzen, welcher auf einzelne Teilgrup- 
pen innerhalb einer Hierarchieebene ım Vergleich zur Gruppe als Ganzes 
entfällt; die Varianz innerhalb der Teilgruppen ist demnach F, die zwischen 
den Teilgruppen 1 - F. In der alternativen Interpretation als Varianzkompo- 
nentenzerlegung repräsentieren die verschiedenen F-Werte die Teilkompo- 
nenten der Gesamtvarianz, d.h. die Anteile der genetischen Diversität, die 
den einzelnen Hierarchiestufen zugeordnet sind. 


Für den Datensatz des Z. transalpina-Komplex als Gesamtgenpool ergeben 
sich folgende Diversitätsgrade in den Allelfrequenzen (Tab.5): Populations- 
gruppen verschiedener Subspezies innerhalb des transalpina-Komplexes un- 
terscheiden sich im Durchschnitt zu 10,3% in ihrer genetischen Zusammen- 
setzung voneinander, während auf einzelne Populationen durchschnittlich 
89,7% der gesamten genetischen Variabilität entfallen. Ein Anteil von 21% 
in der Varianz der Allelfrequenzen zwischen den Semispezies beruht auf den 
Unterschieden zwischen den sie aufbauenden Populationen, 79% der geneti- 
schen Unterschiede speichern die Populationen selbst. Die Differenzierung 
der Semispezies in verschiedene Subspezies ist für 11,9% Varianz der Allel- 
frequenzen verantwortlich, die zusätzliche subspezifische Gliederung der Se- 
mispezies bringt also einen Zuwachs von 9,1% in der Varianz der Allelfre- 
quenzen, wenn man beliebige Populationen aus verschiedenen Subspezies 
miteinander vergleicht. 


Betrachtet man nun die einzelnen Hierarchieniveaus innerhalb des Superspe- 
zies-Komplexes für sich getrennt, d.h. die Population als basale genetische 
Einheit, das subspezifische Niveau und die Semispezies als höhere, genetisch 
einheitliche, z.T. reproduktiv abgeschlossene Einheiten, so erkennt man, daß 
auf die niedrigste Ebene der Hierarchie (Durchschnittspopulation im Ver- 
gleich zum Gesamtgenpool = alle Populationen des Superspezies-Komplex) 
58,1% der Gesamtvarianz, berechnet als 1- F = 1-0,419 entfällt. 


Für die höchste taxonomische Stufe, die Divergenz zwischen den drei Semi- 
spezies des Superspezies-Komplex, ergibt sich die Varianz einfach aus dem 
F-Wert für dieses Differenzierungsniveau, F,,, = 0,264, entsprechend 26,4%. 


Für die intermediären Differenzierungsniveaus gilt, daß sich die Werte des 
Anteils der Varianz eines bestimmten Differenzierungsniveaus aus der Diffe- 
renz des F-Wertes des betrachteten Niveaus und dem F-Wert des in der Hier- 
archie darüberliegenden Niveaus errechnen lassen. Somit erklärt das subspe- 
zifische Niveau im Vergleich zum Genpool der Superspezies weitere 6,7% 
(=0,067 = 0,419 - 0,352), die zusätzliche Berücksichtigung einzelner Semispe- 
zies im Vergleich zum Superspezies-Komplex einen geringfügig höheren An- 
teil als das vorhergehende Differenzierungsniveau, das sind 8,3% (=0,088 = 
0,352 — 0,264) der gesamten genetischen Varianz. 
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Innerhalb des Superspezieskomplexes kann man auf der Grundlage dieser 
Ergebnisse drei genetisch unterschiedliche Gruppen, die den Komplex auf- 
bauenden Semispezies Z. transalpina, Z. angelicae und Z. hippocrepidis ab- 
grenzen, da deren Differenzierung etwa 27% der Gesamtdivergenz erklärt. 
Diese Abgrenzung entspricht der herkömmlichen Taxonomie der transalpi- 
na-Gruppe. Zusätzliche Kategorien, wie die Anerkennung von Subspezies, 
tragen nur unwesentlich zur Erklärung der Verteilung der genetischen Varia- 
tion im Gesamtgenpool bei. 


Die Untersuchung einer beliebigen Population des transalpina-Komplexes 
liefert im Durchschnitt ungefähr 60% der gesamten zu erwartenden geneti- 
schen Variabilität. Diese Tatsache findet ihre Entsprechung in der Vorstel- 
lung, die die Population als potentielle mikroevolutive Einheit (vgl. Timo- 
feeff-Ressovsky et al. 1977) ansieht. 


Setzt man nun jeweils das Ausmaß der genetischen Variabilität in Relation 
zum Genbestand jeder Semispezies für sich, so erhält man für Z. angelicae 
folgende Prozentsätze der Varianz: Auf der Stufe der subspezifischen Diffe- 
renzierung findet man bei Z. angelicae einen Anteil von 11,6% an der geneti- 
schen Variabilität zwischen den verschiedenen Populationen einer Subspe- 
zies, während 88,4% der genetischen Vielfalt in den Populationen selbst ent- 
halten sind. Die Varianz erhöht sich auf 13,5%, setzt man die Varianzen der 
Allelfrequenzen der Populationen in Relation zum Gesamtgenpool der Se- 
mispezies. Der Übergang in der Hierarchie vom subspezifischen Niveau auf 
das der Semispezies bringt nur einen Zuwachs an genetischer Varianz von 
1,9%; mit anderen Worten bedeutet dieses Ergebnis, daß es aus der Beurtei- 
lung der genetischen Variabilität keine Begründung für eine taxonomische 
Aufsplitterung in verschiedene Subspezies bei Z. angelicae gibt, ein Befund, 
der sich auch noch im Cluster-Phänogramm der Populationstaxonomie auf 
der Grundlage genetischer Abstände zeigen wird. Darbrowski (1989) konnte 
mit morphometrischen Untersuchungen an Individuen von Z. angelicae aus 
Teilarealen (südliches Polen) zeigen, daß eine subspezifische Gliederung die- 
ser Populationen auf morphologischer Basis ebenfalls nicht gerechtfertigt ist. 


Anders stellen sich dagegen die Verhältnisse bei Z. hippocrepidis dar. Einzel- 
ne Populationen derselben Subspezies ähneln sich sehr in ihrem genetischen 
Aufbau. Es entfällt nur ein Anteil von 7,5% der Gesamtvarianz auf Unter- 
schiede zwischen verschiedenen Populationen, während 92,5% der Variabili- 
tät in den Populationen zu finden sind. Betrachtet man die Differenzierung 
in verschiedene Subspezies bei Z. hippocrepidis, so erhält man einen Prozent- 
satz von 24,9%, welcher den Anteil genetischer Divergenz zwischen verschie- 
denen Subspezies beschreibt. Die hierarchische Abgrenzung verschiedener 
Subspezies innerhalb der Semispezies Z. hippocrepidis erklärt also weitere 
18,5% der Gesamtvariabilität dieser Semispezies und damit etwa den 2,5-fa- 
chen Anteil an genetischer Varianz als eine nicht-hierarchische Beschreibung 
der Divergenz zwischen einzelnen Populationen von Z. hippocrepidis. Auch 
dieses Ergebnis läßt sich ebenso aus dem Phänogramm des Populationsclu- 
sters ablesen (s. dort weitere Betrachtungen zur taxonomischen Gliederung); 
es bildet neben der traditionellen subspezifischen Gliederung (s. Tab.1) die 
Grundlage für die vorliegende hierarchische F-Statistik. 
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Eine Detailanalyse der geographischen Variabilität von Populationen der 
Nominatform Z. transalpina mit Allozymen wurde bisher noch nicht syste- 
matisch angegangen (vgl. dazu: Hille & Naumann 1992). Es liegen aber be- 
reits ausführliche biometrische Analysen für Z. transalpina vor. So konnte 
Reichl (1962, 1992) mit variationsstatistischen Methoden für verschiedenen 
Populationsgruppen von Z. fransalpina in Nord- und Mittelitalien zeigen, 
daß eine restriktive Handhabung in der Abgrenzung einiger weniger Subspe- 
zies auf der Basis morphologischer Merkmale einer quantitativen Bearbei- 
tung durchaus standhält. 


Ausmaß des Genflusses 


Die Tab.5 und 6 sowie die Abb.21 enthalten alle Daten zu den Schätzwerten 
der indirekten Genflußmaße, die mit Hilfe der verschiedenen statistischen 
Methoden ermittelt werden konnten. 


Auf die Quantifizierung des Genflusses nach Slatkin’s „private-allele“-Me- 
thode (s.S. 65 ff) wird hier verzichtet, da einige der in der elektrophoretischen 
Untersuchungen selten detektierten Elektromorphen wahrscheinlich nicht- 
genetische Modifizierungen bestimmter Allozymvarianten enthalten, so daß 
diese Elektromorphen in dem vorliegenden Ansatz aus bekannten Gründen 
(s.o.) nicht bedenkenlos als „private alleles“ interpretiert werden dürfen. 


Qualitative Darstellung des Ausmaßes des Genflusses (Slatkin-Darstellung) 


Die qualitative Einteilung von Arten in solche mit einer „niedrigen, mittle- 
ren oder hohen“ Genflußrate zwischen: den Populationen läßt sich mit Hilfe 
der „Slatkin-Darstellung“ graphisch veranschaulichen (Abb.21). Im Ver- 
gleich zu den Referenzkurven (s. Slatkin 1981) erscheint Z. angelicae als eine 
Semispezies mit einer hohen Genflußrate zwischen ihren Populationen. 
Diese Befunde decken sich mit den Ergebnissen der Clusteranalyse der gene- 
tischen Abstände, der einfachen und hierarchischen F-Statistik und dem 
Mantel-Test der Populationsstruktur. Z. hippocrepidis nimmt in diesem Sche- 
ma eine mittlere Lage zwischen hoher und mittlerer Genflußrate an. Auch 
diese Ergebnisse fallen in allen statistischen Analysen ähnlich aus, denn es 
konnte gezeigt werden, daß Z. hippocrepidis zu geographischer Differenzie- 
rung neigt, deren Populationen selbst untereinander genetisch kaum diver- 
gieren, da zwischen ihnen ein starker nivellierender Genfluß herrscht. Ein 
ähnliches Resultat erhält man für den gesamten Superspezies-Komplex, der 
ebenfalls polytypisch in Erscheinung tritt (s. 0.). 


F-Statistik, das Insel-Modell und Genfluß 


Die Schätzwerte des Genflusses, die sich aus den Koeffizienten der geneti- 
schen Divergenz F,, ableiten, sind für ein Insel-Modell der Populationsstruk- 
tur gültig, bieten jedoch auch für andere Modelle der Populationsstruktur 
verläßliche Schätzwerte. Die Werte der Tab.5 geben für den transalpina- 
Komplex zu erkennen, daß Populationen derselben Subspezies untereinander 
einen effektiven Genaustausch von ca. 2,2 Individuen/Generation besitzen. 
Die durchschnittliche genetische Differenzierung erreicht in den Semispezies 


154 


ein Ausmaß, bei dem im Mittel gerade ein Individuum (N.m = 0,94) pro 
Generation bei Migrationsvorgängen zwischen den Populationen in jeder 
Semispezies ausgetauscht wird und damit zum Genfluß beiträgt. Der Gen- 
austausch zwischen beliebigen Populationen innerhalb des transalpina-Kom- 
plexes scheint dagegen unterbrochen (0,5 >» N.m = 0,347). Dieser Wert liegt 
ungefähr im Unschärfebereich dieser Methode; statistische Fehler wie auch 
andere, d.h. biologische Faktoren außer Genfluß gewinnen an diesem 
Schwellenwert zunehmend Einfluß auf die exakte Größe des Wertes (s. Por- 
ter 1990), so daß in der vorsichtigen Bewertung zumindest von weitgehender 
reproduktiver Isolation zwischen den verschiedenen Semispezies ausgegan- 
gen werden kann. 


Ein Vergleich des effektiven Genflusses zwischen Teilgruppen (hier Subspe- 
zies und Semispezies) zu der jeweils übergeordneten Einheit (Semispezies 
und Superspezies) der taxonomischen Hierarchie zeigt, daß trotz Ausbildung 
verschiedener Subspezies der effektive Genaustausch innerhalb der Semispe- 
zies des Z. transalpina-Komplexes nur geringfügig abnimmt (N,m = 2,177 > 
1,851); es werden ca. 2 Individuen/Generation ausgetauscht, die zum Gen- 
fluß zwischen den Populationen beitragen. Die übrigen zwei Schätzwerte für 
den effektiven Genfluß basieren auf den Gruppenvergleichen der Hierar- 
chieebenen „Subspezies gegenüber Superspezies“ und „Semispezies gegen- 
über Superspezies“. Da die Datenbasis (= Allelfrequenzen) für die verschie- 
denen Ebenen der Differenzierung auf einer zunehmenden Zahl gemittelter 
Einzeldaten der Populationen (Allelfrequenzen) beruht und daher die mei- 
sten oder alle der vorkommenden Allele enthält, führt dieser Sachverhalt zu 
einer scheinbaren Abnahme der Divergenz und zu einer entsprechenden Zu- 
nahme des Genflusses. Das scheinbare Paradoxum - der Genfluß zwischen 
beliebigen Subspezies innerhalb des Superspezies-Komplex als übergeordne- 
ter genetischer Einheit sei im Durchschnitt kleiner als der Genfluß zwischen 
verschiedenen Semispezies (N,m = 0,46 gegenüber N,m = 0,697) — können 
daher eindeutig als Berechnungsartefakte der Vergleiche zwischen Gruppen 
auf dieser Hierarchiestufe erkannt werden, zumal auch alle Populationsstich- 
proben aus den unmittelbaren Kontaktzonen in die Mittelwertbildungen ein- 
bezogen wurden (s.u.). 


Aus diesem Grunde sind die Bewertungen des potentiellen Genflusses an 
den Kontaktzonen zu beachten, wodurch dieses Problem der Mittelwertbil- 
dung durch sukzessive Fallunterscheidungen verdeutlicht werden kann. Am 
Beispiel der Populationsstichprobe Gambach (GAM) wird gezeigt, wie sehr 
diese Stichprobe, die ja ein Gemisch aus Individuen von Z. angelicae und Z. 
hippocrepidis darstellt, das Ergebnis der hierarchischen F-Statistik beein- 
flußt. Erst die Fortlassung der Stichprobe aus der Berechnung führt zu den 
erwarteten F- und N,m-Werten, die zu der Feststellung berechtigen, am Main 
und in ähnlicher Weise im Altmühltal von einer reproduktiven Barriere zwi- 
schen den beiden Teilgruppen Z. angelicae und Z. hippocrepidis ausgehen zu 
können (s. Tabellenspalte „Bewertung“ in Tab.5). 
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Mittlere genetische Abstände, Migrationsraten und effektive Populations- 
größen 


Die Tab.6 enthält die mittleren genetischen Abstände zwischen den verschie- 
denen Subspezies und den drei Semispezies auf der Basis zusammengefaßter 
Datensätze. 


Aus den genetischen Abständen zwischen den Semispezies lassen sich mit 
der Beziehungsgleichung 40 maximale Migrationsraten zwischen ihnen be- 
stimmen. Weiterhin kann man durch Division der Schätzwerte von N.m, die 
sich von F,,-Werten herleiten (s.o.), mit den aus den mittleren genetischen 
Abständen errechneten maxımalen Migrationsraten m, „, die sogenannten ef- 
fektiven Populationsgrößen der Semispezies bestimmen, die zu Näherungs- 
und Vergleichszwecken mit entsprechenden Werten anderer Organismen- 
gruppen verwendet werden können (s. Larson et al. 1984; Caccone & Sbordo- 
ni 1987). 


Die mittleren genetischen Abstände zwischen den Populationen sind sehr ge- 
ring; sie liegen in der Regel unter dem Wert von 0,005. Dies entspricht allge- 
mein einem Differenzierungsniveau konspezifischer Populationen bei Wir- 
bellosen (vgl. Ayala 1982; Nei 1987) mit verhältnismäßig hohen Genflußra- 
ten. Mittlere genetische Abstände zwischen verschiedenen Subspezies inner- 
halb der Teilzweige sind in Übereinstimmung mit den Daten der F-Statistik 
qualitativ deutlicher als diejenigen zwischen konspezifischen Populationen. 
Sie erreichen die Größenordnung von ungefähr 0,1. Durchschnittliche gene- 
tische Abstände zwischen Subspezies verschiedener Semispezies sind wesent- 
lich größer, sie zeigen Werte um 0,15 bis 0,22 und reichen damit in den Be- 
reich der Distanzen zwischen Semispezies hinein (s.u.). 


Die mittleren genetischen Distanzen zwischen den drei Semispezies bestäti- 
gen das Bild (s. Hille 1986), demzufolge sich Z. transalpina und Z. hippocre- 
pidis genetisch weniger voneinander unterscheiden als jede dieser beiden Se- 
mispezies sich von Z. angelicae unterscheidet. Die errechneten Migrationsra- 
ten zwischen den Teilzweigen reichen an die Größenordnung der Mutations- 
rate für Codonaustausche von Allozymen (9,98x10°’) heran. Dieser Befund 
unterstreicht die relative Bedeutungslosigkeit des Genflusses als homogeni- 
sierende Kraft zwischen den Genpools. Die evolutive Entwicklung der Teil- 
zweige vollzieht sich in reproduktiv weitgehend isolierten Genpools, wah- 
rend die Migrationsraten innerhalb jedes Teilzweiges um ungefähr den Fak- 
tor 10 höher liegen, und damit den Bereich der in der Natur realisierten bzw. 
angenommenen innerartlichen Migrationsraten abdecken. 


Die effektiven Populationsgrößen in der Größenordnung einiger Hundert- 
tausend Individuen sollen lediglich als genetisch abgeleitete Anhaltspunkte 
für die tatsächlichen Populationsgrößen gelten. Sie unterstreichen die Frei- 
landerfahrung, daß Populationen des Z. transalpina-Komplex in ausreichend 
großen Lebensräumen hohe Populationsstärken aufbauen können. Die Wir- 
kung von Gendrift scheint damit unter normalen Bedingungen sehr einge- 
schränkt zu sein; allerdings kommt diesem Evolutionsfaktor dennoch eine 
entscheidene Rolle bei der Differenzierung der Populationen zu, wie auf den 
Seiten 165 ff noch näher ausgeführt wird. 
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Genetische Abstande und Clusteranalyse 


Das Populationscluster der Nei’schen genetischen Abstände beruht auf den 
Allelfrequenzen von 29 Genloci und erfüllt deshalb die von Nei (1987) gefor- 
derten Minimalvoraussetzungen zur Anwendung der Methode, wenn man 
aufgrund der Höhe der genetischen Abstände das Divergenzalter der Popu- 
lationen abschätzen möchte, und die Astlängen des Phänogramms präzise 
Abbildungen der Divergenz darstellen sollen (Nei 1975). Zur Bestimmung 
der statistischen Verläßlichkeit der zwischen allen Populationen paarweise 
berechneten Nei’schen genetischen Abstände gibt Hille (1992) die Distanz- 
werte selbst, die unter der Annahme konstanter Codonsubstitutionsraten be- 
rechneten sog. geschätzten genetischen Distanzen und die mit der Delta-Me- 
thode ermittelten Standardabweichungen der Nei’schen genetischen Abstän- 
de an. 


Die Größenordnung der genetischen Abstände liegt in dem für Wirbellose 
und besonders für Schmetterlinge (z. B. Pieridae) mit elektrophoretischen 
Methoden zu erzielenden Differenzierungsbereich, der in der herkömmli- 
chen taxonomischen Einschätzung dem Niveau von Sub- bzw. Biospezies ent- 
spricht (vgl. Kimura 1987; Geiger 1988). 


Berechnet man die Divergenzzeit aus den mittleren genetischen Abständen 
zwischen den drei Semispezies (s. Tab.6), unter der Annahme einer gleichmä- 
Big getakteten molekularen Uhr mit einer Mutationsrate von 10° pro Locus 
pro Jahr für die untersuchten Enzymloci, so fällt die Auftrennung in drei ver- 
schiedene Genpools der Semispezies in die Zeit des Pleistozäns. Die Semi- 
spezies Z. angelicae muß sich früher von den beiden anderen Semispezies des 
transalpina-Komplexes abgespalten haben, etwa vor 1 Million Jahren, wah- 
rend Z. transalpina und Z. hippocrepidis ihren gemeinsamen Genpool etwa 
vor 670 000 Jahren auflösten. Diese Zeitangaben stellen jedoch aus bekann- 
ten Gründen — Mutationsrate nur geschätzt, Wirken einer molekularen Uhr 
fraglich, Einfluß nivellierenden Genflusses auf die genetischen Abstände 
zwischen Populationen etc. — lediglich Richtwerte für das Entstehungsalter 
der drei Semispezies dar. Dennoch stützt diese Datierung wiederum die zoo- 
geographische Hypothese eines glazial bedingten allo-parapatrischen Spezia- 
tionsprozesses im fransalpina-Komplex. 


Populationstaxonomie 


Die Umsetzung der genetischen Abstandsmatrix in ein Phänogramm ist sehr 
gut; der kophänetische Korrelationskoeffizient beträgt 0,917 (Sneath & Sokal 
1973, Swofford 1989). 


Die basale Trennung in zwei Hauptaste verteilt alle angelicae-Populationen 
auf einen Ast und alle hippocrepidis-Populationen auf den anderen Ast (s. 
Abb.17). Weiterhin lassen sich mehrere Cluster abgrenzen, die herkömmli- 
chen Subspezies-Niveaus entsprechen und deshalb in der überwiegenden 
Mehrzahl der Fälle geographisch benachbarte Populationen umfassen. 
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Vom Hauptast der hippocrepidis-Populationen zweigt auf einem Distanzni- 
veau von 0,047 ein Nebenast ab, der wiederum zwei kleinere Cluster — zum 
einen mit den west- bzw. südwestlichsten hippocrepidis-Populationen Dom- 
pierre-sur-Mer DOM und Collado de Santigosa CDS und zum anderen mit 
größerem genetischem Abstand (0,035) von diesen entfernt die beiden unter- 
suchten transalpina-Populationen - enthält. Es zeigt sich hier (wie sich schon 
in einer Untersuchung von transalpina- und hippocrepidis-Populationen 
(Hille 1986) andeutete) die relative genetische Ahnlichkeit dieser Semispe- 
zies — besonders, wenn man alpine oder mediterrane Populationen betrach- 
tel: 


Der feinere Aufbau des Clusters der hippocrepidis-Populationsgruppe läßt 
auBerdem ein gemeinsames Cluster aller nordbadischen Populaticnen der 
Subspezies jurassica erkennen, dem ein gemeinsames Cluster aller Populatio- 
nen der „jurassicola“-Gruppe des Altmühltals von Z. hippocrepidis gegen- 
übersteht. Dabei ist besonders auffällig, daß die Stichprobe der Populatio- 
n(en) Gambach GAM in einem Seitenzweig diesen beiden gemeinsamen 
Clustern der hippocrepidis-Populationen angeschlossen ist, und sich derselbe 
Sachverhalt für die Stichprobe der Population Kinding KIR innerhalb des 
hippocrepidis-Clusters mit einem Anschluß an die Populationen des Alt- 
mühltals wiederholt. Es ist hierbei zu beachten, daß beide Populationen an 
den Nahtstellen des geographischen Kontaktes in diesen Regionen zu den 
angelicae-Populationen liegen. Auf die besonderen Umstände bei der Erhe- 
bung dieser Populationsstichproben - insbesondere vom Standort Gambach 
— wurde schon auf S. 144 ff hingewiesen; weitere Bemerkungen hierzu finden 
sich auf den Seiten 159f. 


Im Cluster der angelicae-Populationen gibt es keine herausragende Unter- 
struktur, die für Erwägungen ı.S. einer Populationstaxonomie verwertbar wä- 
re. Das durchschnittliche Divergenzniveau ist kleiner als bei Z. hippocrepidis. 
Die Populationen der Z. a. angelicae aus dem Wiener Becken und den slova- 
kischen Niederen Karpaten fallen zwar zusammen in ein Kleincluster, die 
übrigen Populationen verteilen sich dagegen ziemlich wahllos auf die einzel- 
nen Zweige des Phänogramms. Jedoch zeigen einige Populationen der Sub- 
spezies rhatisbonensis der Fränkischen Alb (Parleithen PAR, Lungsdorf 
LUN, Artelshofen ATH, Pottenstein POT, Haßlach HAS, Velburg VEB, 
Lauterhofen LAU und Eisenhammer EHA) einen engeren Zusammenhalt 
im Phänogramm. 


Die Erhebung der mainfränkischen Populationen der „forma“ carolimagni 
Burgeff, 1965 in den Rang einer Subspezies scheint aufgrund der Allozymbe- 
funde nicht gerechtfertigt. Der Anschluß der Population Seewaldsee SEE 
aus dem Salzburger Land, die aufgrund ihrer Morphologie dem Areal der 
Subspezies angelico-transalpina mit einem „transalpinoiden Einschlag“ ange- 
hört, an die mainfränkischen Populationen Mäusberg MAU und Himmel- 
stadt HIM beruht wahrscheinlich auf konvergenten Allel(frequenz)verteilun- 
gen. Auch im Falle der angelicae-Populationen gibt es eine Seitenverzwei- 
gung zweier Populationen (Kinding KIK und Katzental KAZ), die die Kon- 
taktzone mit den hippocrepidis-Populationen im Altmühltal bilden. 
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An dieser Stelle ist der Hinweis nötig, daß bei Anlegung strenger statistischer 
Maßstäbe (vgl. Hille & Naumann 1995) nur zwei bis drei der besprochenen 
Cluster auf dem vorgefundenen Differenzierungsniveau signifikant sind. Es 
handelt sich um die 


— basale Aufspaltung in den Z. angelicae— und den Z. hippocrepidis-Zweig, 


— die signifikante Unterscheidung der beiden Z. transalpina-Populationen 
von den atlantischen bzw. mediterranen Z. hippocrepidis-Populationen 
DOM und CDS, und (mit Abstrichen) 


- um die Verzweigungen des kompletten Clusters der bayrischen hippocrepi- 
dis-Populationen von dem vorhergenannten Cluster 


— sowie die Abtrennung der Population SEE von den beiden mainfränki- 
schen angelicae-Populationen MAU und HIM (s. Abb.17). 


Die Vertrauensbereiche aller anderen Verzweigungsknoten im Phänogramm 
überlappen die nächstfolgenden Verzweigungen. Da es jedoch bisher in der 
Literatur zur Populationstaxonomie, die reichlich Gebrauch von der Berech- 
nung genetischer Abstände und ihrer graphischen Umsetzung mit Hilfe von 
Clusteranalysen macht, allgemein üblich ist, die Cluster der Phänogramme 
ohne die Berücksichtigung ihrer Signifikanzen für verschiedenste Schlußfol- 
gerungen zu nutzen, soll auch hier nicht ganz auf ihren Informationsgehalt 
verzichtet werden, zumal die Clusterbildung ja durchaus „vernünftige“ Grup- 
penbildungen erzeugt. 


Als Gruppenbildungen sollen anerkannt werden: die Hauptcluster der ange- 
licae- und hippocrepidis-Populationen, die Cluster der transalpina-Populatio- 
nen und jenes der westlichsten und südlichsten hippocrepidis-Populationen 
DOM und CDS; innerhalb des hippocrepidis-Hauptclusters noch die beiden 
Cluster der Populationsgruppen in Nordbaden und im Altmühltal (Populati- 
onsgruppe „jurassicola“) der Subspezies jurassica. 


Multidimensionale Skalierung 


Die oben benannten Cluster finden in der Demonstration der Lagebeziehun- 
gen der Populationen zueinander bei der Multidimensionalen Skalierung An- 
wendung. Um vor allem die Beziehungen derjenigen Populationen darzustel- 
len, die in unmittelbarer Nähe zu den Populationen der jeweils anderen Se- 
mispezies gelegen sind, ist die nicht-hierarchische Ordnungsmethode der 
Multidimensionalen Skalierung der Clusteranalyse vorzuziehen. Die Werte 
der einzelnen „Stressl-Formeln“, welche die Güte der Anpassung der Werte 
der Distanzmatrizen an die Disparitätswerte der in den Iterationen optimier- 
ten Euklidischen Abstände angeben, nehmen von der drei- über die zwei- 
und eindimensionalen Lösungen zu, d.h. die Anpassung wird schlechter 
(Stressl = 0,083 in der 3D-Lösung, Stressl = 0,104 in der 2D-Lösung und 
Stress! = 0,210 in der 1D-Lösung). Entsprechend nehmen die Korrelations- 
werte der linearen Regression zwischen genetischen Distanzwerten und Dis- 
paritäten in gleicher Rangfolge ab (Rgg = 0,977, Rgg = 0,970 und R,, = 0,883). 
Aus diesem Grunde wird nur auf die Ergebnisse der dreidimensionalen Lö- 
sung des Ordnungsproblems zurückgegriffen. 
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Die Abb.18-20 zeigen die Ergebnisse der dreidimensionalen Konfiguration 
der räumlichen Beziehungen zwischen den 36 Populationen in der graphi- 
schen Präsentation. In Abb.18 ist auf der horizontalen Achse die Dimension 
1 vertikal gegen die Dimension 2 aufgetragen. Die Einfassungen der Popula- 
tionen entsprechen den „anerkannten“ Clustern des Phänogramms. Die ver- 
tikale Null-Linie trennt alle angelicae- von den hippocrepidis-Populationen, 
mit Ausnahme der Stichprobe vom Standort Gambach, welche den nordbadi- 
schen hippocrepidis-Populationen der Subspezies jurassica angenähert ist. 
Außerdem sind die angelicae-Populationen Katzental KAZ und Kinding 
KIK und die hippocrepidis-Population KIR aus dem Altmühltal jeweils aus 
dem ihnen angestammten Lagebereich geographisch benachbarter Popula- 
tionen in Richtung auf die gegenüberliegende Populationsansammlung der 
jeweils anderen Semispezies herausgelöst. Die Lagebeziehungen dieser in 
mehrfacher Hinsicht kritischen Stichproben (s.o.) könnte leicht zu Fehlinter- 
pretationen führen, wenn nicht auch neben den maßgeblichen Allelfrequen- 
zen dieser Stichproben deren genotypische Verteilungen berücksichtigt wor- 
den wären. Die Mittellage kennzeichnet eine Ubergangssituation zwischen 
zwei unterschiedlichen Populationsgruppen. Für die Stichprobe Gambach 
konnte allerdings gezeigt werden, daß hier eine gemischte Stichprobe zwi- 
schen Individuen von Z. angelicae und Z. hippocrepidis die Grundlage für 
die Berechnung der Allelfrequenzen bildet. 


In abgeschwächter Form, stärker für die Stichprobe Kinding KIK (die angeli- 
cae-Stichprobe) und weniger deutlich in den Stichproben Kinding KIR (die 
hippocrepidis-Stichprobe) und Katzental KAZ beinhalten die Stichproben 
geringe Individuen-Anteile der jeweils anderen Population vom gleichen 
Standort. Im Falle der Population Katzental handelt es sich dagegen um in 
die Population inkorporierte hippocrepidis-Allele und damit um einen real 
meßbaren genetischen Einfluß aufgrund historischer oder rezenter Introgres- 
sion dieser Fremdallele. 


Interessant ist die isolierte Lage der transalpina-Populationen, die jedoch en- 
gere Lagebeziehungen zu der hippocrepidis-Gruppe zeigen als zu Z. angeli- 
cae. Dazwischen nehmen die Populationen Collado de Santigosa CDS und 
Dompierre-sur-Mer DOM eine taxonomische wie auch geographische (s. 
Abb.13) Mittlerfunktion ein. Dieses Ergebnis belegt die elektrophoretisch 
weniger deutliche Verschiedenheit der transalpina-und hippocrepidis-Popula- 
tionen (s.o.: Divergenzalter). Bei der Darstellung der Dimension 1 gegenüber 
Dimension 3 (Abb.19) erfahren diese relativen Lagebeziehungen nur leichte 
Variationen. Die Dichotomie in angelicae- und in hippocrepidis- plus transal- 
pina-Populationen bleibt erhalten, ebenso die Lage der Populationen bzw. 
Stichproben aus den engsten geographischen Kontaktbereichen am Main 
und an der Altmühl (Stichproben GAM, KIR, KIK und KAZ). Innerhalb 
der Ansammlung der angelicae-Populationen kommt nun jedoch die enge 
geographische und taxonomische Beziehung der Populationen der Nominat- 
form von Z. angelicae (Populationen STE, BUV und TRS) stärker zum Vor- 
schein. 


In der Darstellung der Dimension 2 gegen die Dimension 3 aufgetragen 
(Abb.20) ändert sich das vorhergehende Bild der relativen Lagebeziehungen 
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und entwirft so eine neue interessante Konfiguration. Zentral liegen nun die 
angelicae-Populationen, mit denen an zwei Stellen bestimmte hippocrepidis- 
Populationen enge Verzahnungen bilden. Dieses Abbild entspricht insofern 
den tatsächlichen räumlichen Beziehungen in der Natur, als diese Verzah- 
nungen die lokalen Verhältnisse in den beiden Kontaktzonen mit den betei- 
listen Populationen richtig wiedergeben. Außerdem fällt auf, daß in dieser 
Darstellung die östlichsten und die west-südwestlichsten Populationen ange- 
nähert sind, wohl ein Effekt des gemeinsamen Besitzes seltener Allele bzw. 
konvergenter Allelfrequenzen. Zu diesem genetischen Phänomen gibt es 
eine morphologische Entsprechung, die unter dem Begriff „polytopische Po- 
pulationen“ (s. Mayr 1975) geführt wird. 


Schließlich zeigen die beiden transalpina-Populationen in dieser Abbildung 
ihre am stärksten isolierte Lage von den übrigen Populationen. 


Geographische Variationsanalyse mit Hilfe der räumlichen Autokorrelation 


In einer Reihe von Arbeiten haben Sokal und Mitarbeiter (Literaturliste in 
Sokal & Wartenberg 1981) Argumentations- und Entscheidungshilfen für die 
Interpretation der Resultate räumlicher Autokorrelationsanalysen beschrie- 
ben, die Schlußfolgerungen über den Zusammenhang zwischen Musterbil- 
dung und evolutiven Prozessen im Rahmen von Untersuchungen geographi- 
scher Differenzierungsmuster und von Analysen zur räumlichen Populations- 
struktur von Arten zulassen. Durch die Herstellung des Bezuges zwischen 
der räumlichen Topographie einzelner Variabler, der sogenannten Variablen- 
Oberflächen, und den aus ihnen abgeleiteten Profilen räumlicher Muster, 
den Signaturen der Korrelogramme, erhält man für jedes Vergleichspaar 
„Variablenoberfläche-Korrelogramm“ ein bestimmtes realisiertes Stadium 
eines räumlichen Strukturmusters der betreffenden Variablen als Antwort 
auf das Wirken evolutiver Prozesse. 


Da es keine eindeutigen Beziehungen zwischen Mustern und zugrundelie- 
genden Prozessen geben kann (s.o.: Aqui- und Multifinalität), ermöglicht erst 
die schrittweise kombinierte Betrachtung von Oberfläche und Muster einzel- 
ner Variablen und darauf aufbauend der Ähnlichkeiten zwischen Mustern 
und Oberflächen des gesamten Satzes an Variablen die Plausibilitätsabwä- 
gung zwischen konkurrierenden Hypothesen über die wahrscheinliche Betei- 
ligung und die Stärke bestimmter Evolutionsfaktoren am Prozeßgeschehen. 


Um die Art und Weise der nachfolgenden Diskussion der Ergebnisse zur 
geographischen Variationsanalyse im Z. transalpina-Komplex verständlich 
werden zu lassen, soll zunächst auf das von Sokal & Oden (1978b), Sokal & 
Wartenberg (1981) und Sokal (1983, 1986) entwickelte Argumentationssche- 
ma zur Beurteilung der geographischen Differenzierung von Populationen 
und ihrer Ursachen eingegangen werden. 


Demzufolge gibt es wenigstens vier Modellvorstellungen zu den hauptsächli- 
chen Ursachen geographischer Differenzierung: 


I. Ein Merkmal differenziert sich entlang eines geographischen Umwelt- 
gradienten, der das Merkmal entsprechend der graduellen Variation 
des Selektionsdruckes beeinflußt. Es entsteht ein regelhaftes Differen- 
zierungsmuster, ein Klin. 


II. 
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Die Umwelt ist heterogen und durch Bereiche oder Flecken [patches] 
unterschiedlicher Selektionsbedingungen gekennzeichnet. Innerhalb 
solcher Flecken werden homogene Selektionswirkungen ausgeübt, aber 
untereinander unterscheiden sich die verschiedenen Flecken durch va- 
riable Selektionsbedingungen. Die Flecken können im Raum zufällig 
verteilt oder aber selbst regelmäßig angeordnet, z.B. in übergeordneten 
Regionen zusammengefaßt sein. 


Die Erzeugung der unter I. und II. beschriebenen Differenzierungsmuster ist 
eine Folge von Selektion und damit gerichtet. Stochastische, d.h. von Zufalls- 
prozessen abhängige Differenzierungsprozesse beschreiben vor allem folgen- 
de Modelle: 


IH. 


IV: 


Die phänetische bzw. genetische Differenzierung hängt aufgrund zu- 
nehmender räumlicher Entfernung zwischen den Populationen und ih- 
rer relativen geographischen Isolation voneinander — begleitet von 
Fluktuationen der Populationsgröße - in erster Linie vom Faktor Gen- 
drift ab. Diese Vorstellungen unterliegen den klassischen Modellen zur 
Populationstruktur, dem „Isolation-durch-Entfernung“- und dem ,,(n)- 
Insel“-Modell (s.o). 


Ein in der Systematik und Zoogeographie traditionell wichtiges Modell 
erkennt die Ursache für geographische Musterbildung vor allem in hi- 
storischen Ausbreitungsprozessen unterschiedlicher Art: 


1. Der Gründereffekt (s. Mayr 1963) — Dazu schreibt Futuyma (1989): 
„Die mit kleinen Populationsgrößen zusammenhängenden geneti- 
schen Zufälle können während der Kolonisierung wichtig sein. Wenn 
eine Insel oder ein Flecken eines neu zur Verfügung stehenden, bis- 
her unbesiedelten Habitats durch ein oder einige Individuen koloni- 
siert wird, stammen alle Gene der entstehenden Population von den 
wenigen Genen der Gründer und von nachfolgenden Mutationen 
und Immigranten ab.“ Es entstehen, je nach Besiedlungsmöglichkeit 
durch eine oder mehrere in Frage kommende, im Raum verteilte 
Ausgangspopulationen, und in Abhängigkeit von der Auslöschungs- 
und Wiederbesiedlungsdynamik von Standorten unterschiedliche, 
meist voneinander unabhängige Differenzierungsmuster. Kommt es 
zusätzlich zu gegenseitiger Durchdringung unterschiedlich differen- 
zierter Populationen aufgrund von Migrationsvorgängen, so entste- 
hen sekundäre Merkmalskline. 


2. Besiedlungsvorgänge durch rezente Arealerweiterungen von Popu- 
lationen, die in anderen Differenzierungsräumen gelebt haben (sy- 
stematische Migration), sind ein häufiger Fall biogeographischer Un- 
tersuchungen. 


3. Mutationen spielen in diesem Zusammenhang dieselbe Rolle, wie 
sie sehr geringe Migrationsraten zwischen den Populationen in Be- 
zug auf den Neueintrag von Genen spielen. 


Aus diesen prinzipiellen Vorstellungen zum Evolutionsgeschehen ergibt sich 
eine Reihe von Fallunterscheidungen bei der Formulierung von Hypothesen 
über mögliche Erklärungen von Differenzierungsmustern. Der Ausschluß be- 
stimmter Fallvarianten, d.h. Unverträglichkeiten bei einer in sich schlüssigen 
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Interpretation der Beziehungen zwischen kombinierten räumlichen Mustern 
und Ahnlichkeiten oder Unähnlichkeiten der beeinflußten Variablenoberflä- 
chen, reduziert die Zahl wahrscheinlicher Hypothesen über den Evolutions- 
verlauf. 


Im ersten Abschnitt A werden mögliche Schlußfolgerungen diskutiert, die 
sich aus den verschiedenen Relationen zwischen statistisch gesicherter Ho- 
mo- oder Heterogenität einzeln betrachteter Variablenwerte im geographi- 
schen Raum und dem Vorliegen bzw. Nicht-Vorliegen bestimmter Differen- 
zierungsmuster dieser Variablen ergeben. Im zweiten Abschnitt B wird diese 
Betrachtung auf eine Vielzahl von Variablen ausgedehnt (multivariabler An- 
satz; S.0.). 


A. Betrachtet man die Verhältnisse für zunächst eine Variable, so folgen dar- 
aus vier verschiedene Kombinationsmöglichkeiten: 


1. Ein in der Natur seltener Fall liegt vor, wenn die untersuchte Variable 
an den verschiedenen Lokalitäten keine unterschiedlichen Werte an- 
nımmt, so daß keine Differenzierungsmuster entstehen können. Bei ei- 
nem größeren Untersuchungsgebiet müßte man von einer Situation 
ausgehen, welche die Panmixie aufgrund hoher Dispersionskapazität 
der Individuen in und zwischen allen Populationen zuläßt. Dieser ein- 
fachsten Erklärung kann man die alternative, jedoch weniger wahr- 
scheinliche Variante eines über das Gesamtareal homogenen Selekti- 
onsregimes mit hoher Intensität gegenüberstellen, unter dem stochasti- 
sche Differenzierungen durch Drift in den meist individuenreichen Po- 
pulationen verhindert werden. 


2. Der Fall homogener Merkmalsverteilung und sie begleitender Muster- 
bildung ist nur theoretisch möglich, in empirischen Arbeiten ist er meist 
ein statistischer Artefakt. 


3. Die mit Abstand häufigsten Fälle ergeben heterogene Verteilungen der 
Merkmalswerte und signifikante räumliche Muster. Diese Situation ist 
vereinbar mit folgenden alternativen Hypothesen zur Entstehung der 
Variationsmuster: 


a) Migration (mit oder ohne Diffusion von Allelen) verursacht eine 
Ahnlichkeit benachbarter Populationen, während entferntere Popu- 
lationen sich stärker voneinander unterscheiden. 


b) Besiedlung durch Gründerindividuen von einer nahen Quelle ergibt 
eine phänetische und genetische Ahnlichkeit der beteiligten Popula- 
tionen dieser Lokalitäten. In gleicher Weise wirkt sich ein andauern- 
der Zuzug aus derselben Nachbarpopulation aus. 


c) Die Selektion selbst zeigt ein räumliches Muster (Umweltgradient, 
Flecken), das sich in dem Muster des selektierten Merkmals wider- 
spiegelt. Voraussetzung zum Aufdecken solcher homogener Berei- 
che gerichteter Selektion ist es, daß der Durchmesser dieser Areale 
kleiner ist als der Abstand zwischen den Lokalitäten, bzw. daß bei 
größeren, voneinander durch unterschiedliche Selektionskräfte ge- 
kennzeichneten Flecken jeweils mehrere Populationen aus verschie- 
denen Flecken miteinander verglichen werden. 
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4. Das Vorliegen eindeutiger statistischer Variation ohne erkennbare Mu- 
ster ist typisch für Zufallsprozesse und läßt mindestens drei Modelle 
denkbar erscheinen: 


a) Bei geringem Genfluß und schwacher Selektion bestimmt Gendrift 
die Höhe der Merkmalsausprägungen; mit zunehmender Entfernung 
zwischen den Populationen werden die Realisationen der Variablen 
an den Standorten zusehends unabhängiger (,Isolation-durch-Ent- 
fernung‘“). 


b) Dasselbe räumliche Muster entwickelt sich in einem System von Me- 
tapopulationen, deren Dynamik durch die Extinktions-und Rekolo- 
nisierungswahrscheinlichkeit der Standorte durch beliebige Quellpo- 
pulationen in einem (n)-Insel-Modell zu beschreiben ist (s. Seitz 
1990). 


c) Schließlich kann ein räumlich unstrukturiertes, heterogenes Selekti- 
onsregime in weitgehend ungeordnet verteilten Flecken die Ausprä- 
gung von erkennbaren Mustern unmöglich machen, wenn der räum- 
liche Maßstab bei der Stichprobennahme aus den betroffenen Popu- 
lationen der Habitatinseln dem kleinräumigen Muster unterschiedli- 
cher Selektion nicht angepaßt ist. In einem solchen Fall ist der mitt- 
lere Durchmesser der unterschiedlichen Habitatflecken kleiner als 
der durchschnittliche Abstand zwischen den untersuchten Standort- 
en. Als Beispiele für ein großes Reservoir unterschiedlichster, lokal 
sehr begrenzt wirkender Selektionsbedingungen in Habitatinseln 
kann man die Hochgebirge anfihren. 


Aus dem Vorstehenden wird deutlich, daß bereits das Studium einer Varia- 
blen und des zugehörigen Musters die Zahl möglicher Alternativen zur evo- 
lutiven Entstehung eines geographischen Musters drastisch auf nicht mehr 
als zwei Möglichkeiten einschränkt. Die Absicherung der Schlußfolgerungen 
und die Abwägung zwischen ungefähr gleichwahrscheinlichen Entstehungs- 
ursachen bei komplizierten und kombinierten Differenzierungsmustern wird 
aber erst bei der gleichzeitigen Betrachtung aller untersuchten Variablen 
und Muster möglich. 


B. Wenn verschiedene Variable an den Lokalitäten statistisch heterogen sind 
und entsprechende räumliche Muster signifikant sind, richtet man sein 
Augenmerk auf die kombinierten Beziehungen zwischen diesen Varia- 
blen-Oberflächen und ihren Korrelogrammen. Dieser multivariable An- 
satz resultiert wieder in vier Fallunterscheidungen, d.h. die verschiedenen 
Variablen-Oberflächen sind untereinander ähnlich oder unähnlich und die 
korrespondierenden Korrelogramme haben ähnliche Signaturen oder 
nicht (s. Sokal & Jacques 1991). Generell gilt, daß unkorrelierte Oberflä- 
chen auf Unterschiede zwischen den räumlichen Prozessen oder die sie 
beeinflussenen Faktoren hinweisen; diese erzeugen deshalb in der Regel 
unähnliche räumliche Muster. Dagegen besitzen unkorrelierte Variablen- 
oberflächen dann ähnliche Korrelogramme, wenn die räumlichen Prozesse 
selbst autokorreliert sind, z.B. bei Migrationsereignissen oder wenn ver- 
schiedene Umweltfaktoren, die unterschiedliche Merkmale beeinflussen, 
d.h. demselben räumlichen Muster unterliegen. 
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1. Ähnliche Oberflächen und ähnliche Korrelogramme 


In einem Diffusionsmodell durch Migration (s.o.) erwartet man wegen 
des ,,Packungseffektes [packaging effect: Sokal 1984] eine hohe abso- 
lute Korrelation zwischen vielen einzelnen Variablen (hier Allelfre- 
quenzen einzelner Allele), fiir die das sogenannte ,,Allelfrequenz-Dif- 
ferential (Sokal et al. 1989)“ — die Differenz zwischen den Allelfre- 
quenzen der ansässigen und der zuwandernden Population — groß ge- 
nug ist (+= 0,4; Sokal & Wartenberg 1983). 


Mit dem sogenannten „Packungseffekt“ wird die Tatsache umschrie- 
ben, daß bei Wanderungen bestimmter Individuen immer der kom- 
plette Allelbestand, gewissermaßen in Form „individueller Genpool- 
Einheiten“, als prozentualer Anteil aller Allelfrequenzen der Populati- 
on in die neue Population übertragen wird. Deshalb ist bei der räumli- 
chen Untersuchung der Allelfrequenz einer Variablen davon auszuge- 
hen, daß andere Allelfrequenz-Variablen ihr parallele Oberflächen auf- 
weisen sollten, sofern ein Migrationseffekt als wahrscheinlich gilt. Eini- 
ge Migrationswellen hinterlassen dabei bei bestimmten Variablen keine 
erkennbaren Spuren, da das Allelfrequenz-Differential bei Einwande- 
rung zu klein für eine deutliche Musterbildung sein kann. Man kann je- 
doch festhalten, daß ein Migrationsprozeß einen substantiellen Anteil 
parallel verlaufender Allelfrequenz-Oberflächen zeigt, begleitet von ei- 
ner ausgeprägten Musterbildung, d.h. Erzeugung sehr ähnlicher Korre- 
logramme. 


Erfolgen Zuwanderungen gleichzeitig oder nacheinander aus unter- 
schiedlichen Richtungen, so entstehen verschiedenartige Raummuster, 
die denen analog sind, welche als Muster von durch Selektion beein- 
flußter Oberflächen beschreibbar sind (s.a. B,3.). 


. Die Kombination von eng korrelierenden ähnlichen Variablen-Oberflä- 


chen mit unähnlichen Korrelogrammen ist mathematisch unmöglich. 


. Unähnliche Oberflächen und korrespondierende unähnliche Korrelo- 


gramme 


Verschiedene Merkmale unterliegen meist auch unterschiedlichen Se- 
lektionsdrücken, die z.B. von Umweltfaktoren wie Temperatur, Feuch- 
tigkeit, Tageslänge etc. ausgehen. Merkmalsgradienten der gleichen 
Orientierung entstehen im Normalfall ebenso wie lokale nicht-klinale 
Adaptationen immer nur für einzelne wenige Variablen, die auf densel- 
ben Selektionsfaktor ansprechen. Aus diesem Grunde kann man nur 
für einige Variablen aus einem umfangreichen Satz von mehreren Va- 
riablen, die in einem bestimmten geographischen Raum an verschiede- 
nen Lokalitäten untersucht werden, Ähnlichkeiten in den Oberflächen- 
reliefs als Antwort auf die Selektion erwarten. Die übrigen Merkmale 
folgen anderen Raummustern. Infolgedessen indiziert ein Muster, wel- 
ches aus bestimmten, aber wenigen kleinen Clustern von Oberflächen 
besteht und von korrespondierenden Korrelogrammclustern nachge- 
zeichnet wird, das Wirken eines selektiven Trends. Andere Cluster zei- 
gen andere Selektionswirkungen an. Diese Trends können gerichtet 
ausfallen (Merkmalskline) oder andere Muster im Raum zeigen (geord- 
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nete oder ungeordnete, mehr oder weniger große, homogene und hete- 
rogene Flecken). 


Da sich die strukturbildenden Anteile der Evolutionsprozesse ,,Migra- 
tion aus unterschiedlichen Richtungen“ und „gerichtete Selektion“ sehr 
ähneln, und es wahrscheinlich ist, daß sie in einem Raumausschnitt 
auch gemeinsam wirken können (z.B. in sekundärem geographischen 
Kontakt), ist es nicht möglich, beide Prozeßkomponenten in der Analy- 
se vollständig zu trennen. Es ist daher eine Abwägung zwischen den Al- 
ternativen Migration und Selektion zu treffen, indem zusätzliche biolo- 
gische Information über die untersuchten Populationen genutzt wird 
und der Bewertung der Relation zwischen dem Ausmaß der Korrelati- 
on der Variablen und der Ähnlichkeit der räumlichen Muster zur Seite 
gestellt wird. 


Eine eigene Kategorie von Ursachen für Korrelationen und gleichartige 
Musterbildungen von Variablen liegt in der genetischen oder entwick- 
lungsbiologischen Natur dieser Merkmale selbst begründet. Viele mor- 
phometrische Variablen zeigen parallele Muster, da sie entwicklungs- 
physiologisch aufgrund innerer systemabhängiger Zwänge zusammen- 
hängen. Auch zeigen viele Gene korrelierende Muster, da ihre freie Re- 
kombination wegen ihrer Zugehörigkeit zu Kopplungsgruppen [genetic 
linkage] eingeschränkt ist. Jedoch gilt für Allozymuntersuchungen in 
der Hauptsache, daß sie von unabhängig anzusehenden Genloci codiert 
werden, d.h. nicht gekoppelt sind. 


4. Unähnliche Oberflächen, begleitet von ähnlichen Korrelogrammen 


Ein einheitlicher „Isolation-durch-Entfernung“-Prozeß erzeugt außer- 
halb des Radius der genetischen Nachbarschaft, in einem geographi- 
schen Abstand vom Betrag der „Varianz des Eltern-Nachkommen-Di- 
spersals 0°“ einander unabhängige Werte der Allelfrequenzen der ver- 
schiedenen Variablen. Deshalb sind die Allelfrequenz-Oberflächen un- 
korreliert, die Korrelogramme dagegen ähnlich (positive Autokorrelati- 
on innerhalb der genetischen Nachbarschaft, nicht-signifikante Auto- 
korrelationskoeffizienten nahe Null außerhalb dieses Radius). 


Räumliche Autokorrelationsanalyse der Semispezies im Z. transalpina-Kom- 
plex 


Räumliche Autokorrelationsanalyse der Populationsstruktur von Z. angeli- 
cae 


Folgende Kernaussagen zu den Ergebnissen der geographischen Variations- 
analyse erlauben Schlußfolgerungen über die Populationsstruktur der Semi- 
spezies Z. angelicae und die sie beeinflussenden evolutiven Kräfte: 


1) Es gibt eine signifikante Heterogenität fast aller Allelfrequenzen der ge- 
testeten Allozymlocı an den Untersuchungsorten. 

2) Von insgesamt 28 Variablen (= Allelfrequenzen) zeigen 12 signifikante 
Korrelogramme (räumliche Muster). 


166 


3) Klinale Muster sind nicht sehr deutlich ausgeprägt. 


4) Trotzdem nimmt die genetische Ähnlichkeit der Populationen mit zuneh- 
mender Entfernung zwischen ihnen signifikant ab. 


5) Die Allelfrequenzen verschiedener Allele an den einzelnen Standorten 
sind nicht (mit Ausnahme der Allele Mpi-a und Mpi-b) miteinander kor- 
reliert. 


6) Die räumlichen Muster sind untereinander sehr unterschiedlich; jedoch 
gibt es vier einzelne Korrelogrammpaare, wovon jedes Einzelpaar zwei 
ähnliche Allelfrequenzmuster vereint. 


Die fehlende Korrelation zwischen den Allelfrequenz-Oberflächen läßt das 
Wirken starker systematischer Evolutionskräfte bei der Erzeugung der Mu- 
ster als unwahrscheinlich erscheinen. Darunter sind einheitlich orientierte 
Migrationswellen und gleichgerichtete Selektionsdrücke, die mehrere Merk- 
male gemeinsam erfassen, zu zählen; dagegen ist die Beteiligung stochasti- 
scher Elemente im Zusammenspiel der Evolutionsprozesse unübersehbar. 


Die Ausbildung von vier verschiedenen Korrelogrammpaaren und weiteren 
vier voneinander unabhängigen Mustern spricht für die Alternative zwischen 
mehrfacher unterschiedlicher Anpassung oder mehreren kleineren Migrati- 
onsereignissen mit nachfolgenden Diffusionsvorgängen. 


Die Variablen müßten bei der ersten der beiden Möglichkeiten von ebenso 
vielen Umweltfaktoren wie der Zahl der von ihnen erzeugten Mustertypen 
beeinflußt werden, wobei die Umwelt als heterogen einzustufen ist und ihre 
Variation selbst einer komplizierten räumlichen Autokorrelation unterwor- 
fen sein muß, die keine korrelierenden Variablen-Oberflachen entstehen 
läßt. Diese Hypothese ist aus mehreren Gründen unwahrscheinlich: Viele 
empirischer Arbeiten, die sich mit dem Zusammenhang zwischen Umwelthe- 
terogenität und Enzympolymorphismen befassen, bleiben den direkten 
Nachweis aktiver starker Selektionswirkung auf die Masse der Allozymvari- 
anten schuldig (nicht zuletzt auch weil der experimentelle Nachweis außeror- 
dentlich große methodische Schwierigkeiten bereitet). 


Es konnte meist lediglich gezeigt werden, daß die Allelfrequenzen von be- 
stimmten Allozymen in Populationen wahrscheinlich indirekt, z.B. über ge- 
netisches „Trittbrettfahren [hitchhiking; s. Futuyma 1990]“ mit gekoppelten, 
der Selektion ausgesetzten, unbekannten Loci im Austauschungleichgewicht 
mit diesen untersuchten Allozymloci aktiv stabilisiert werden. In wenigen 
Fällen konnten direkte adaptive Vorteile bestimmter Allozyme als wahr- 
scheinliche Ursache für ihre Frequenzstabilisierung bzw. -erhöhung in Popu- 
lationen verantwortlich gemacht werden (s. Beispiele in: Koehn et al. 1983). 


Unter dieser Annahme muß man im vorliegenden Fall mindestens achtfach 
unterschiedlich starke, disruptive Selektionsdrücke fordern, die zum einen 
die differierenden räumlichen Einzelmuster, vor allem aber die auffallend 
parallelen räumlichen Effekte auf die vier verschiedenen Variablenpaare her- 
vorgebracht haben oder aber denselben räumlichen Autokorrelationsmu- 
stern unterworfen sein müßten. Dagegen spricht, daß trotz der Besiedlung ei- 
ner Vielzahl geeigneter Habitate durch die Tiere keine signifikanten Unter- 
schiede in den jeweiligen Heterozygotiegraden nachweisbar sind, für die eini- 
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ge Autoren (s. Seitz 1989) unter bestimmten Prämissen einen mittelbaren Zu- 
sammenhang mit der Umweltheterogenität annehmen; die Heterozygotie- 
Werte der untersuchten Z. angelicae-Populationen der verschiedenen Stand- 
orte sind nicht signifikant verschieden, und die Heterozygotie zwischen den 
Lokalitäten ist nicht räumlich autokorreliert. 


Es gibt auch keine augenfälligen erkennbaren Anzeichen für unterschiedli- 
che Selektionsbedingungen etwa entlang von Okotonen o.ä. in den verschie- 
denen Habitattypen. Die Allelverteilungen und die Heterozygotie müßten 
gerade in den Fällen von Mikrosympatrie (Begriff s. Smith 1956) von Z. ange- 
licae und Z. hippocrepidis in Gambach, Mainfranken und in Kinding, Alt- 
mühl - in denen beide Populationen demnach ähnlichen Selektionsbedingun- 
gen ausgesetzt wären (vgl. Manly 1985) — deutliche Assoziationen zwischen 
beiden Populationen zeigen, was nicht der Fall ist. Schließlich hält Sokal 
(1986) es aufgrund seiner Erfahrungen mit Studien über Enzym- und Blut- 
gruppen-Differenzierungsmuster für unwahrscheinlich, „daß grundsätzlich 
verschiedene biochemische Polymorphismen sich in der gleichen Art an ei- 
nen einzelnen Faktor anpassen und somit korrelierte Muster hervorbringen. 
Aus diesem Grund kann man die Ähnlichkeiten von Genfrequenzmustern 
und die entsprechenden Ahnlichkeiten ihrer Korrelogramme als Migrations- 
und Diffusionsprozesse erklären, anstatt sie als Anpassung einiger Loci an 
einen gemeinsamen Umweltfaktor zu deuten.“ 


Die sparsamere Erklärung für die räumlichen Muster liegt deshalb in der An- 
nahme von verschiedenen kleineren Migrationsereignissen verschiedener In- 
tensitäten und Richtungen aus etlichen Ausgangspopulationen unter Beteili- 
gung von Gendrift und im vorliegenden Fall auch von Selektion. 


Die freilandökologischen und populationsbiologischen Befunde stehen eher 
im Einklang mit dieser Hypothese. Die Entstehung und räumliche Verteilung 
der Steppen-, Trockenrasen- und Kalkmagerrasengebiete in Mitteleuropa un- 
terliegen einer wechselvollen Geschichte in Abhängigkeit von den jeweiligen 
extensiven Nutzungsformen an trocken-warmen, kalkgründigen Standorten 
seit dem Entstehen der Kulturlandschaft im Mesolithikum ca. 5000 v. Chr. 
(Malicky 1979; Projektgruppe Halbtrockenrasen, Univ./GSH Paderborn/ 
Höxter 1991). Durch ihre Bindung an Kalkmagerrasen, die in der modernen 
Kulturlandschaft nur noch eine inselartige Verbreitung mit teilweise sehr 
kleinen Populationen besitzen, welche zudem noch starke Dichteschwankun- 
gen zeigen können (s. Naumann et al. 1987), sind die geographische Sub- 
strukturierung der Populationen einerseits und die Angriffsflächen für Zu- 
fallsdrift andererseits bereits vorgegeben. 


Eine Bestätigung der verschiedenen evolutiven Wirkungen dieser Flächen- 
isolate auf die genetische Konstitution der Populationen findet man in den 
Resultaten zu den populationsgenetischen Untersuchungen (vgl. Hille & 
Naumann 1992). Im Kräftefeld zwischen dem Einfluß kohäsiven Genflusses 
und zufälliger Differenzierung durch Gendrift bei geographischer Substruk- 
turierung innerhalb von Z. angelicae (s. Tab.5: Hierarchieebene „Population 
— Semispezies“) entfällt auf die genetische Varianz zwischen diesen Popula- 
tionen ein F,,-Wert von 0,135, was einem mäßigen Genfluß entspricht (N.m 
Austausch von 1-2 Individuen pro Generation zwischen den Populationen). 
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Weil der Einfluß stochastischer Differenzierung ausschließlich in der Formie- 
rung einander unabhängiger Allelfrequenzverteilungen im Raum außerhalb 
des Einflußbereiches genetischer „Nachbarschaften“ (bei Z. angelicae = 
41km) besteht, ist die Größe von F,, erwartungsgerecht; jedoch sollten sich 
unter diesen Bedingungen (bei unkorrelierten Oberflächen) die Korrelo- 
gramme einander ähneln. Die Ausprägung mehrerer verschiedener Korrelo- 
gramme und Korrelogrammpaare spricht dagegen für eine deutliche Überla- 
gerung der Zufallskräfte durch einzelne gerichtete Prozesse. 


Nach dem Ausschluß der Erklärungsvariante hinsichtlich möglicher Einflüsse 
verschiedener Umweltfaktoren, bleibt als wahrscheinliche Ursache für die 
räumlichen Muster die kombinierte Wirkung wiederholter Ausbreitungsten- 
denzen ın wenige, wechselnde Richtungen denkbar. Die sich anschließend 
ausbildenden Diffusionsgradienten der Allelfrequenzen (vgl. Profilverlauf 
der Korrelogrammtypen) hängen direkt vom Gefälle der Unterschiede zwi- 
schen den Allelfrequenzen der einwandernden und der ansässigen Populatio- 
nen ab. 


Betrachtet man unter diesem Gesichtspunkt die betreffenden Allelfrequenz- 
Oberflächen von Z. angelicae genauer — sie umfassen die angelicae-Nebenal- 
lele Pgm-c (s. Abb.52) und Mdh2-c, und die Hauptallele Acon1-b und Hk-c, so 
kommen vor allem die zwar geringen, für die Autokorrelationsanalyse jedoch 
statistisch relevanten Unterschiede zwischen den mittleren Allelfrequenzen 
an der nord-westlichen Arealgrenze ın Mainfranken gegenüber denen in der 
Fränkischen Alb zum Tragen. Für jedes der vier Allele läßt sich außerdem 
eine sehr schwache Spur von Gendiffusion über die reproduktive Barriere 
der parapatrischen Kontaktzone in das Areal von Z. hippocrepidis verfolgen. 
Vom Standpunkt der Besiedlungsgeschichte aus deutet die Topographie der 
Allelfrequenzen dieser Allele darauf hin, daß die Populationen in der unter- 
fränkischen Trias den östlichen Populationen aus der Fränkischen Alb, dem 
Wiener Becken und den Kleinen Karpaten in der Westslowakei stärker äh- 
neln als denen im Einzugsbereich des Donau-Urstromtals (Altmühlalb), auf 
die der genetische Einfluß der benachbarten ,,jurassicola“-Populationen von 
Z. hippocrepidis spürbar ist. Wie weiter unten ausgeführt wird, müssen in un- 
mittelbarer Nähe zur Kontaktzone zwischen Z. angelicae und Z. hippocrepi- 
dis auch starke Selektionskräfte für die Erzeugung paralleler Muster und 
Korrelogramme verantwortlich gemacht werden. 


Die Informationen der beiden anderen Korrelogrammcluster sind von gerin- 
gerem Wert. Die Ahnlichkeiten der Korrelogramme von Hk-a und Gpt-e 
(s.Abb.28) beruhen auf kleinen, nicht signifikanten Autokorrelationskoeffizi- 
enten in den ersten drei Entfernungsklassen (vgl. Hille 1992: Tab. B.5.b). Ein 
Blick auf die entsprechenden Allelfrequenz-Oberflächen verrät eine sich 
über große Flächen erstreckende gleiche mittlere Höhe der Frequenzen der 
Allele Hk-a und Gpt-e (r = 0,543, vgl. Hille 1992: Tab. B.6.a). Zufällige posi- 
tive und negative Abweichungen vom Mittelwert in einzelnen lokalen Popu- 
lationen sind häufig, und nur Populationen an der Peripherie haben stati- 
stisch gesicherte niedrigere Allelfrequenzen. Die Zufallsschwankungen he- 
ben sich bei der Berechnung der Autokorrelation im Mittel auf und verhin- 
dern die Bildung eines klaren räumlichen Musters. 
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Die parallelen Korrelogramme der Allele Mpi-a und Mpi-b (Abb.29) entste- 
hen in erster Linie durch ihre weitgehende Abhängigkeit voneinander — die 
Allelfrequenzen an einem Locus addieren sich zu eins —, da das dritte Allel c 
am Locus Mpi ungefähr gleich häufig wie das Allel Mpi-b ist. Auch in diesem 
Falle ist das räumliche Muster schwer zu interpretieren, da die Allelfre- 
quenz-Oberflächen großen stochastischen Störungen unterworfen sind, und 
die Korrelogrammsignatur einen ungewöhnlichen, komplizierten Verlauf 
nimmt, der keine Aussage über die zugrundeliegenden Evolutionsprozesse 
zuläßt. Bei der Interpretation der „Allele“ von Mpi ist immer auch die Mög- 
lichkeit zu beachten, daß auch konformere Allozymbanden auftreten (s. Dis- 
kussion auf S. 144). 


Zusätzlich zu den Erkenntnissen aus der F-Statistik belegt die Autokorrelati- 
onsanalyse der Z. angelicae-Populationen das deutliche Zufallselement bei der 
genetischen Differenzierung. Mit hoher Wahrscheinlichkeit kann behauptet 
werden, daß die Semispezies Z. angelicae der Dynamik der Habitatstandorte, 
deren Entstehen und Verschwinden im zeitlichen Verlauf der anthropogen be- 
einflußten Umgestaltungen der mitteleuropäischen Landschaft mosaikartig 
vonstatten geht, in ihrer demographischen und genetischen Reaktion in Form 
von teilisolierten Populationen weitgehend gefolgtsind und noch folgen. 


Mit Hilfe der Autokorrelationsanalyse kann ein mehr oder weniger homoge- 
ner geographischer Ausschnitt mit einer radialen Ausdehnung, ausgehend 
von einer Kernzone mit Radius 41 km bis zu Randbereichen zwischen 121- 
171 km innerhalb der Gesamtpopulation abgegrenzt werden, in dem sich das 
Wechselspiel von der Migration zwischen Teilpopulationen und der Extinkti- 
on derselben abspielt. Im populationsgenetischen Zusammenhang könnte 
man den Kernbereich dieses Raumausschnittes als „genetische Nachbar- 
schaft“ interpretieren, in dem die Lokalpopulationen eine hohe genetische 
Ahnlichkeit (= Verwandtschaft) aufweisen. 


Den Gesamtausschnitt eines solchen Systems lokaler Teilpopulationen 
könnte man im populationsökologischen Kontext als Metapopulation auffas- 
sen. Als Metapopulationen bezeichnet man solche Populationen, die als Fol- 
ge räumlicher Heterogenität in einzelne Teilpopulationen zerfallen (s. Levins 
1970; Boorman & Levitt 1973). Zwischen ihnen existieren genetische Inter- 
aktionen durch Genfluß ( = Migration) zwischen den lokalen Populationen 
und gleichzeitig (im populationsökologischen Zusammenhang) eine dynami- 
sche Austauschrate in der Verfügbarkeit geeigneter Lebensräume. Dabei 
entwickeln sich stärker isolierte Populationen unabhängig voneinander und 
unterscheiden sich wegen des zunehmenden Einflusses der Gendrift — ange- 
trieben durch Dichtefluktuationen - in ihrer genetischen Zusammensetzung 
entsprechend der Zeit ihrer relativen Eigenentwicklung. 


Die Mantel-Regression (s.u.) ergibt für die populationsgenetische Struktur 
von Z. angelicae eine sehr gute Anpassung an ein „Isolation-durch-Entfer- 
nung“-Modell in einer in einzelne Lokalpopulationen gegliederte Gesamtpo- 
pulation. Der Raumwiderstand gegen kohäsiven Genfluß übt eine Distanz- 
wirkung aus, welche der Zahl der zu „überspringenden“ Nachbarlokalitäten 
bei der kürzesten Verbindung zweier entfernter Populationen im Gabriel- 
Netzwerk gleichkommt. 
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Diese Ergebnisse des Mantel-Tests stehen in scheinbarem Widerspruch zu 
den univariaten Ergebnissen der Autokorrelationsanalyse. Wahrend die Au- 
tokorrelation für die Z. transalpina-Populationen für alle Allele mit signifi- 
kanten Korrelogrammen eine deutliche Ahnlichkeit der Allelfrequenzen in 
einem Flachenausschnitt von 24 km anzeigt, besteht keine Assoziation zwi- 
schen den genetischen Abständen und der Entfernung der nächsten Nachbar- 
populationen. Um dieses Ergebnis zu erklären, muß man sich folgendes ver- 
gegenwärtigen: Die populationsgenetische Größe „genetischer Abstand“ 
bündelt die Unterschiede mehrerer Variablen (Allelfrequenzen) auf einen 
Wert, den genetischen Distanzwert. Dieser wird interpretiert als Divergenz- 
maß zwischen Genpools, für die eine getrennte evolutive Entwicklung ange- 
nommen wird. Dieser Gesichtspunkt, daß die Genpools eine eigene evolutive 
Geschichte durchlaufen haben, läßt das Ergebnis des Mantel-Tests einleuch- 
tend erscheinen. Die zufallsabhängigen Unterschiede in bestimmten Allelfre- 
quenz-Verteilungen im geographischen Raum, wofür z.B. demographische 
und populationsgenetische Faktoren und äußere, anthropogen verursachte 
Einflüsse auf die Populationen in erster Linie verantwortlich sind, unterlie- 
gen vornehmlich diesen rezenten Störgrößen, während der genetische Ab- 
stand stärker historisch bedingte Unterschiede (Arealveränderungen, Auf- 
bau von Isolationsmechanismen, geographische Differenzierung etc.) abbil- 
det. 


Insofern eignen sich genetische Abstände besser dazu, historisch gewachsene 
Einflüsse auf die Populationsstruktur zu zeigen. Im Falle der Populationen 
des Z. transalpina-Komplexes läßt sich mit dem Mantel-Test eindrucksvoll 
zeigen, daß die realen Verhältnisse in der Natur durch das Populations-Mo- 
dell „Isolation-durch-Entfernung in Populationen mit Demstruktur“ sehr gut 
angenähert werden können, da die Populationen des transalpina-Komplexes 
in der Landschaft punktuell geographische Subpopulationen in Abhängigkeit 
von der Verfügbarkeit geeigneter Lebensräume ausbilden. 


Am meisten ähneln die Prozeßabläufe, die die räumliche Populationsstruktur 
von Z. angelicae beeinflussen, denjenigen, welche für die Arten Drosophila 
buzzatii (Drosophilidae, Diptera) im Osten Australiens (Sokal et al. 1987) 
und Cepaea nemoralis (Pulmonata, Mollusca) in den Pyrenäen (Caugant et 
al. 1982) mit Hilfe der Autokorrelationsanalyse untersucht wurden. Im Rah- 
men anthropologischer Erforschung der Entstehung räumlich genetischer 
Muster beim Menschen verweise ich im gleichen Zusammenhang auf die Stu- 
dien südamerikanischer Indianerdörfer der Yanomani (Sokal et al. 1986) und 
der dörflichen Struktur der Bewohner von Bougainville, der größten Insel 
der melanesischen Salomonen-Gruppe (Sokal & Friedländer 1982). 


Allen diesen Beispielen ist mit gewissen, vom jeweiligen Beispiel abhängigen 
Eigentümlichkeiten gemein, daß es sich sowohl bei den Tierpopulationen als 
auch bei den menschlichen Bevölkerungen um geographisch deutlich struk- 
turierte Teilpopulationen mit begrenzten Migrationsradien, räumlich und 
zeitlich zufälligen Besiedlungsereignissen und stochastischen Schwankungen 
der Populationsdichten unter dem Einfluß relativ homogener Umweltbedin- 
gungen handelt, in denen die Zufallskräfte im Zusammenspiel der prozeßbe- 
stimmenden Parameter die Oberhand behalten. 
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Räumliche Autokorrelationsanalyse der Populationsstruktur von Z. hippo- 
crepidis 


Im Vergleich zu den Resultaten der Autokorrelationsanalyse bei Z. angelicae 
lassen sich folgende Fakten tiber die Populationsstruktur von Z. hippocrepi- 
dis herausstellen: 


1) Die Verschiedenheit der einzelnen Allelfrequenzen an den untersuchten 
Standorten ist statistisch gesichert. 


2) Von insgesamt 25 Allelfrequenzen zeigen 14 Oberflächen räumliche Mu- 
Ster. 


3) Das Vorherrschen klinaler Korrelogrammverläufe in den ersten Entfer- 
nungsklassen ist auffallend. 


4) Im deutlichen Kontrast zu Z. angelicae besteht eine gute Korrespondenz 
zwischen den Clustern ähnlicher, d.h. korrelierter Allelfrequenz-Oberfla- 
chen und den ihnen assoziierten Clustern ähnlicher Korrelogramme. 


5) Neben diesen Korrelogrammclustern gibt es weitere Korrelogrammtypen, 
die sich von den übrigen unterscheiden. 


Im Unterschied zu den Ergebnissen bei Z. angelicae fällt hier auf, daß es eine 
weitaus größere Übereinstimmung zwischen Oberflächen-Ahnlichkeiten und 
den entsprechenden Korrelogrammclustern gibt. Dieser Befund favorisiert 
die Hypothese, die gestaltbildenden Prozesse der räumlichen Differenzierun- 
gen hauptsächlich unter der Wirkung gerichteter Evolutionskräfte, nämlich 
starke Selektion oder richtungskonstante Migrations- und Diffusionswellen, 
zu interpretieren. Diese Interpretation.ist nur zum Teil richtig. 


Bei der Autokorrelationsanalyse der Populationsstruktur von Z. hippocrepidis 
ist zu beachten, daß es stark ausgeprägte regionale genetische Differenzierun- 
gen im Sinne einer polytypischen Gliederung gibt, die sich in allen Fällen mit 
der konventionellen Popuiations-Systematik auf Subspeziesniveau deckt. Bei- 
spielsweise setzt sich die gesamte innerartliche Differenzierung von ca. 25% 
zwischen den Populationen (entsprechend ca. 75% Variabilität innerhalb ein- 
zelner Populationen) von Z. hippocrepidis zu nur etwa 7,5% aus der Variabili- 
tät der zu einzelnen Subspezies gehörenden Populationen und mit ca. 19% aus 
der Divergenz zwischen diesen Subspezies zusammen. Zu beachten ist bei die- 
sen Angaben, daß sich die Prozentzahlen hier nicht genau aufaddieren, da den 
Berechnungen auf den unterschiedlichen Differenzierungsniveaus unter- 
schiedliche Stichprobenzahlen zugrundeliegen (s. Tab.5). 


Analog zu diesen Ergebnissen erhält man für die mittleren genetischen Ab- 
stände der Populationen, die einzelnen Subspezies-Niveaus zugeordnet sind, 
nur sehr kleine Werte zwischen 0 und 0,008 gegenüber mittleren Abständen, 
beispielsweise von etwa 0,042 zwischen den Genpools der „Main“- und „Alt- 
mühl“-Populationen der Subspezies Z. hippocrepidis jurassica und 0,138 zwi- 
schen Z. hippocrepidis ssp. centropyrenaea und den „jurassicola“-Populatio- 
nen der Altmühlalb. Diese Regionalisierung der Varianz beeinflußt die Auto- 
korrelationsanalyse in ähnlicher Weise, wie sie Archie et al. (1985) für ver- 
schiedene ,,Jahrgangsklassen [broods] der 13- bzw. 17-jährigen Cicaden der 
Gattung Magicicada für „östliche, zentrale und westliche“ Gebiete in den 
östlichen Vereinigten Staaten aufgedeckt haben. 
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Würde man im vorliegenden Fall — was allerdings in der Untersuchung nicht 
unternommen wurde - jeweils den regionalen Mittelwert z, der betreffenden 
Allelfrequenzen von den einzelnen Allelfrequenzwerten der lokalen Stand- 
orte dieser Regionen subtrahieren, so würde man mit hoher Wahrscheinlich- 
keit zumindest in einigen Fällen, z.B. bei Pgi-f, Acon2-f und Gpt-e (s. 
Abb.35), den „klinalen Trend“ in den Korrelogrammen beseitigen können. 
Diese Trendbereinigung könnte vor allem für die Areale der Subspezies ju- 
rassica und der „jurassicola“-Populationen lohnenswert sein, da die meisten 
Populationspaarungen in den Entfernungsklassen von 21-163 km, in denen 
die Autokorrelationskoeffizienten monoton abnehmen, auf Populationen 
dieser Subspezies entfallen. Damit wäre der klinale Verlauf der Korrelo- 
gramme des Clusters 1 (s. Abb.35) kennzeichnend für die regionalen Muster 
(hier verschiedene Populationsgruppen innerhalb einer Subspezies). 


Da die Annahme homogener Selektion auf verschiedene Allozymsysteme 
bereits aus den oben erörterten Gründen äußerst unwahrscheinlich ist, blei- 
ben nur noch umfangreiche Gendiffusionsprozesse als mögliche Ursachen zu 
diskutieren. Leider liegt entsprechendes Untersuchungsmaterial aus dem 
Gebiet westlich des Altmühltales, wo hippocrepidis-Populationen der Schwä- 
bischen Alb lokal noch mit Resten der sympatrischen Z. angelicae elegans 
vorkommen sollen, nicht vor, so daß keine weiteren Aussagen z.B. über die 
Herkunft der nur im Altmühltal häufiger vorkommenden Allele Pgi-d und 
Acon2-f gemacht werden können. Allerdings sprechen die klinalen Korrelo- 
gramme zusammen mit ihren korrespondierenden, signifikanten negativen 
Korrelationen der Allelfrequenz-Oberflachen der Allele Acon2-f mit Acon2- 
b (r=-0,713) sowie Acon2-b mit Hk-c (r=-0,728) und Pgi-d (r=-0,631), die 
gegenläufige, klinale Frequenzänderungen anzeigen (vgl. Hille 1992: Tab. 
B.6.c), ohne Zweifel für einen gegenseitigen Durchdringungsprozeß von un- 
terschiedlich differenzierten Populationen. Diese und andere problematische 
Allelfrequenzverteilungen im Bereich des Z. transalpina-Superspezieskom- 
plexes können erst mit einer größeren Zahl Populationsstichproben aus den 
angesprochenen Gebieten abschließend geklärt werden. 


Das Korrelogrammcluster 2, das aus den Korrelogrammen Mdh1-b, Pgi-f und 
Gpt-e besteht (Abb.35), läßt durch seinen Verlauf ın den ersten beiden Ent- 
fernungsklassen bis 139 km bereits die klinale Variation dieser Allele über 
die Grenzen der geographischen Kontaktbereiche der beiden Semispezies 
hinweg erahnen, die erst später bei der Besprechung der gerichteten Auto- 
korrelationsanalyse im fransalpina-Komplex gezeigt wird. Weitere klare Al- 
lelfrequenzgradienten zeigen die Allele Pgm-g, Mpi-b und Acon1-b, von de- 
nen sich die Kline Pgm-g und Acon1-b auch bei Z. angelicae ssp. rhatisbonen- 
sis-Populationen jenseits der reproduktiven Barriere auf der Achse Main- 
franken/Altmühltal fortsetzen. Aufgrund dieser Befunde läßt sich für die 
Populationsstruktur von Z. hippocrepidis festhalten, daß sie in stärkerem 
Maße von großräumigen geographischen Genaustauschvorgängen geprägt ist 
als die Z. angelicae-Populationen, was — vom Blickpunkt historischer biogeo- 
graphischer Ereignisse aus gesehen — entweder bedeuten kann, daß hippocre- 
pidis-Populationen ein vorher von angelicae-Populationen besiedeltes Areal 
durch Einwanderung genetisch überprägt haben (ein mögliches Argument in 
Hinblick auf die reliktäre Existenz von Z. angelicae elegans auf der Schwäbi- 
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schen Alb), oder aber, daß die westliche Altmühlalb und angrenzende Ge- 
biete die historischen Hauptschauplätze der gegenseitigen Hybridisierung ge- 
wesen sind (vgl. Hille & Naumann 1992: Allelfrequenzverteilungen von 
Pgm-g und Hk-c). 

Dies ist umso erstaunlicher, als die Subspezies Z. angelicae rhatisbonensis tra- 
ditionell wegen der morphologischen Befunde als Mischprodukt zwischen 
autochtonen Z. angelicae- und eingewanderten und hybridisierenden Z. hip- 
pocrepidis-Populationen angesehen wird, womit die geographische Lage der 
historischen Intergradierungszonen unter dem morphologischen Gesichts- 
punkt östlich der rezenten Kontaktzonen anzusiedeln wäre. Zweifelsohne 
reicht der fremde genetische Einfluß bis in den Raum um Regensburg und 
die Fränkische Alb hinein, jedoch hat sich die rezent wirksame reproduktive 
Barriere viel weiter westlich, im mittleren bis westlichen Altmühltal und am 
Main bei Karlstadt aufgebaut. 


Die übrigen unklaren sowie nicht signifikanten Korrelogramme lassen sich 
weitestgehend in ähnlicher Weise interpretieren wie bei den Z. angelicae-Po- 
pulationen; die Muster unterliegen stochastischen Kräften. Unterstützung er- 
fährt diese Interpretation zusätzlich von den Ergebnissen der Mantel-Regres- 
sion, mit der (wie schon bei Z. angelicae; s.o.) eine gute Übereinstimmung 
der genetischen Divergenz zwischen Populationen mit ihrer geographischen 
Luftlinienentfernung gezeigt wird; ebenso erweist der Test, daß solch ein 
„Isolation-durch-Entfernung“-Prozeß auch in Populationen mit räumlicher 
Gliederung in lokale Teilpopulationen wirksam ist, und aus einfachen zwei- 
dimensionalen „Trittstein“-Modellen durch die Steigerung der im Verbrei- 
tungsnetz übersprungenen Nachbarpopulationen abzuleiten ist. 


Gerichtete Autokorrelationsanalyse im Z. transalpina-Komplex und abschlie- 
Bende Bewertungen der geographischen Kontaktzonen in Mainfranken und 
auf der Altmühlalb 


Bereits bei der getrennten Betrachtung der räumlichen Muster innerhalb der 
beiden Semispezies Z. angelicae und Z. hippocrepidis ist in mehreren Fällen 
die klinale Variation bestimmter Allele offensichtlich. So zeigen die Allele 
Aconl-b, Acon2-b, Pgm-g und Mdhl-b in beiden Teilarealen für sich betrach- 
tet monoton abnehmende Korrelogramme in den ersten Entfernungsklassen. 
Aber erst durch die zweidimensionale Autokorrelationsanalyse innerhalb 
des gesamten Z. transalpina-Komplexes wird das Ausmaß gerichteter Varia- 
tionsmuster, vor allem auch über die geographischen Kontaktzonen hinweg, 
deutlich. 


Durch die Anwendung der räumlichen Autokorrelationsanalyse ist die voll- 
ständige Beschreibung der geographischen genetischen Differenzierung in- 
nerhalb des transalpina-Komplexes mit allen ihren realisierten Erscheinungs- 
formen der Regionalisierung auf verschiedenen Hierarchieebenen (sub- und 
semispezifisches Niveau) und des graduellen Überganges (in den sekundären 
Kontaktzonen) zugänglich. 


Gegenüber den bereits diskutierten populationsgenetischen Verfahren be- 
steht der entscheidende Vorteil dieser Methode darin, die Richtung klinaler 
Variation oder abrupter Allelfrequenzänderungen in ihrer räumlichen Orien- 
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tierung zu ermitteln. Diese Möglichkeit soll zum Anlaß genommen werden, 
eine vorläufige Wertung der geographischen Kontaktzone vorzunehmen, in- 
dem in einer Bestandsaufnahme ihre Erscheinungsform mit theoretischen Ei- 
genschaften und empirischen Befunden bekannter Kontaktzonen verglichen 
wird. 


Eine Reihe von Tatsachen spricht für die Vermutung, daß es sich bei den bei- 
den untersuchten Abschnitten entlang der geographischen Kontaktfront zwi- 
schen Z. angelicae und Z. hippocrepidis um sogenannte sekundäre oder para- 
patrische Hybridzonen handelt, die sich aus einer Balance zwischen Dispersi- 
on (= Genfluß) und Selektion gegen Hybride (d.h. Hybridunterlegenheit we- 
gen genetischer Inkompatibilität) ergibt: Nach einer Definition von Key 
(1981) sind Hybridzonen geographisch eng begrenzte Gebiete, in denen ge- 
netisch unterschiedliche Populationen einer Art oder auch einer Superspe- 
zies in Kontakt kommen, wobei die Individuen der beteiligten Populationen 
reproduktive Beziehungen eingehen und in denen Hybride erzeugt werden. 


Folgende Indizien sprechen für die Existenz solcher Hybridzonen im Z. 
transalpina-Komplex: 


1) Mit Hilfe der enzymelektrophoretischen Methoden konnte gezeigt wer- 
den, daß es hybridogene Heterozygotenkombinationen zwischen diagno- 
stischen Allelen beider Semispezies gibt. Als Hybride gelten nicht nur alle 
Individuen, die aus einer Hybridisierung zwischen Tieren der „reinen“ 
Elternpopulationen hervorgehen, sondern alle zusätzlichen Kreuzungs- 
kombinationen der beiden Ausgangsarten wie Tiere aus Kreuzungen der 
Fl-Generation und die jeweiligen Fl-Rückkreuzungen mit den Eltern (s. 
Mossakowski 1990). Angesichts überlappender Allelfrequenzverteilungen 
und dem weitgehenden Fehlen von Marker-Allelen, d.h. in den Elternar- 
ten alternativ fixierter Allele wie z.B. die Allele des Genlocus 6Pgd, ist es 
schwierig, mit konventionellen Methoden der Klassifizierung (zZ. B. Diskri- 
minanz- oder Hauptkomponentenanalyse) den genauen Anteil der Hybri- 
disation in den betroffenen Populationen zu ermitteln, denn die verfügba- 
ren elektrophoretischen Daten zu diesen para- bzw. mikrosympatrischen 
Populationen zeigen zumindest ein erkennbares Ausmaß überlappender 
Allelfrequenzverteilungen. 


Die vorläufige Klassifizierung in verschiedene Genotypenklassen reiner 
und hybridogener Individuen erbrachte keine Anteile von F1-Hybriden in 
der Stichprobe Gambach, d.h. dort überlappen die Genotypen-Verteilun- 
gen weit weniger, als dies bei einem großen Hybridisierungsausmaß zu er- 
warten wäre (s. Tab.10). 


Freilandökologische Daten können ebenfalls sinnvoll zur Beurteilung der 
Möglichkeit zur Hybridisierung herangezogen werden. Die in den Jahren 
1991/92 durchgeführten Fang-Wiederfang-Versuche (Methoden: s. Gall 
1985) zum Dispersionsverhalten und zur Populationsentwicklung der Po- 
pulationen in den Kontaktzonen erbrachten Aufschluß über die Flugzeit- 
separierung der Semispezies (Böhmer 1995). An dieser Stelle möge der 
Hinweis genügen, daß es im NSG „Grainberg-Kalbenstein“ in Gambach, 
Mainfranken und „An der Sonnenleite“ in Kinding, Altmühltal jeweils 
zweigipfelige Flugperioden von morphologisch gut differenzierten Popula- 
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tionen mit einem mehr oder weniger deutlichen zeitlichen Zwischenab- 
schnitt zwischen den Gipfeln gibt, in denen die eindeutige morphologische 
Bestimmung der Tiere aufgrund phänotypisch-morphologischer Merk- 
male außerordentlich schwer fällt bzw. nicht mehr möglich ist. 


Z. angelicae ssp. rhatisbonensis wurde im Jahre 1991 als früher fliegende 
Population, etwa vom 18.7. bis 13.8. in Gambach auf der Teilfläche „Gre- 
gor-Kraus-Park“ des NSG „Grainberg-Kalbenstein“ angetroffen, und wur- 
de ab dem 7.8. bis etwa Anfang September von der nachfolgenden Z. hip- 
pocrepidis jurassica-Population abgelöst. In Kinding erschien etwa von 
Mitte Juli bis 10. August die dortige Z. angelicae-Population, welcher die 
„Jurassicola“-Population von Z. hippocrepidis ab dem 24. Juli bis Ende 
August folgte. Etwa zeitgleich mit geringem zeitlichen Vorlauf und einer 
ausgedehnteren Gesamtspanne der Flugzeit fliegen an benachbarten 
Standorten der genannten Kontaktzonen - sich gegenseitig offensichtlich 
ausschließend — entweder nur Z. angelicae-Populationen oder Z. hippocre- 
pidis-Populationen (vgl. Verteilung der Fundorte in Abb.15 und 16). Diese 
wahrscheinlich genetisch determinierten Kennzeichen einer reprodukti- 
ven Merkmalsverschiebung [reproductive character displacement; s. But- 
lin 1989) kann man als Voraussetzung für die ökologische Koexistenz in 
Sympatrie werten (s.u.). 


2) Unter dem makrogeographischen Gesichtspunkt weitgehend vikariieren- 
der Areale der drei Teilzweige des Z. transalpina-Komplexes (vgl. Nau- 
mann et al. 1984) liegt die Hypothese nahe, die Kontaktzonen als Folge 
von postglazialen Arealerweiterungen sekundären Ursprungs anzusehen. 
In der Tat werden in den meisten derartigen Fällen (vor allem bei Kon- 
taktzonen in den gemäßigten Breiten) geographische Gründe, hier in der 
Regel die einmalige bzw. wiederholte Separation einheitlicher Populati- 
onsgruppen in eiszeitliche bzw. zwischeneiszeitliche Refugien mit nachfol- 
genden Arealexpansionen angeführt, um rezente Verbreitungsmuster mit 
Speziationsvorgängen in Verbindung zu bringen. 


Die Hybridzonen werden überwiegend unter dem Aspekt allo-parapatri- 
scher Artbildung betrachtet (s. Endler 1977): Allo-parapatrische Speziati- 
on bezeichnet zwei Evolutionsabschnitte, die die betroffenen Populatio- 
nen in unterschiedlichen Räumen durchlaufen. Die genetische Divergenz 
wird in der geographischen Separation, gewissermaßen in Allopatrie er- 
worben, und kann im Zustand geographischen Kontaktes, in Parapatrie 
zur reproduktiven Isolation ausgebaut werden, oder zu klinaler Variation 
zurückfinden, je nachdem, ob sich der Differenzierungsgrad als ausrei- 
chend für eine vollständigen Arttrennung bei sekundärem Kontakt er- 
weist. 


3) Die Tatsache mehrfacher Arealverschiebungen kann angesichts der relik- 
tären, z.IT. sympatrischen Verbreitungsinseln einer Semispezies im Areal 
einer anderen — Beispiele sind Z. angelicae ssp. elegans auf der Schwäbi- 
schen Alb (s.o.), Z. hippocrepidis ssp. jurassica in Thüringen und Z. angeli- 
cae ssp. ternovanensis in Slovenien (vgl. Hille 1986) — als gesichert angese- 
hen werden. Außerdem unterstreichen im vorliegenden Fall die zahlrei- 
chen, lokal auf die Kontaktzonen beschränkten, seltenen und Allele mit 
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geringen Frequenzen (Pgi-d, Gotl-a und Idh1-b im Areal der „jurassico- 
la“-Populationen von Z. hippocrepidis im Altmühltal und der Allele Pgi-e, 
Pgm-c, Pgm-e, Hk-a, Mpi-a, Acon2-c, Idhl-c und Mdh2-c im Areal von Z. 
angelicae ssp. rhatisbonensis) die Sichtweise, mehrfache postglaziale Are- 
alkontraktions- und -expansionszyklen anzunehmen. Solche, durch Muta- 
tionen entstandene Allele werden sich gerade wegen der populationsbio- 
logischen Dynamik an der Expansionsfront geographischer Kontaktzonen 
am ehesten etablieren können und werden dort meist infolge dieser wie- 
derholten Ausbreitungsereignisse zusammengefaßt (s. Hewitt 1989). Für 
einige dieser Allele (Pgm-c, Acon2-c und Mdh2-c) konnte darüberhinaus 
mit Hilfe der gerichteten Autokorrelation ein Gendiffusionsgradient tiber 
die Kontaktzonen hinweg nachgewiesen werden. Allerdings kann diese In- 
terpretation, und dies gilt vor allem für die „jurassicola“-Populationen von 
Z. hippocrepidis, nur solange Bestand haben, wie nicht im Zuge weiterer 
Untersuchungen in diesem Areal dieselben Allele in höherer Frequenz ge- 
funden werden (s.o.). 


4) Im Zusammenhang mit diesem Befund stehen weitere Eigenschaften der 
Kontaktzonen, die eine begriffliche Verfeinerung der parapatrischen Hy- 
bridzonen zu sogenannten „Spannungszonen“ ({tension zones]; Begriff s. 
Key 1968; Barton & Hewitt 1985) rechtfertigen. In Spannungszonen liegen 
genodynamische Gleichgewichts- und UÜbergangszustände zwischen ver- 
schiedenen „koadaptierten genetischen Systemen“ vor, denen keine 6ko- 
logischen Ubergangssituationen zugrunde liegen müssen. Dabei wird eine 
verminderte Fitness der Hybriden angenommen, die sich entweder aus 
Heterozygotennachteilen an einzelnen fitness-relevanten Loci ergibt oder 
durch innere (entwicklungsmechanisch bedingte) Disharmonien rekombi- 
nierter Hybridgenome erzeugt wird (Hewitt 1988). 


a) Mit der Autokorrelationsanalyse konnte das Vorliegen von Umweltgra- 
dienten, welche zur Entstehung von Hybridzonen beitragen, mit hoher 
Wahrscheinlichkeit ausgeschlossen werden. Die freilandökologischen 
Untersuchungen lassen ebenfalls deutliche Differenzierungen in der 
Nutzung der Umwelt durch die Semispezies vermissen. So wurden an 
allen Standorten die entsprechenden Larvenfutterpflanzen — Coronilla 
varia in großen Beständen und Hippocrepis comosa flächendeckend — 
vorgefunden. Das Blütenangebot wurde je nach Blühaspekt violetter 
Blüten ohne Unterschiede zwischen den Semispezies nach der Häufig- 
keit ihres Vorkommens genutzt. Der als Lebensraum geeignete Anteil 
an der Gesamtfläche der Standorte, an denen beide Semispezies mikro- 
sympatrisch auftreten, wurde bis auf eine Ausnahme am Standort NSG 
„Grainberg-Kalbenstein“ in Gambach, Mainfranken (s. Abb.15), von 
den Individuen beider Semispezies ohne erkennbare Mikrohabitatprä- 
ferenzen besiedelt. 


b) Das Zusammenfallen, die Koinzidenz der Stufenkline von diagnosti- 
schen Allelen und Markerallelen für Z. angelicae (Pgi-c, Mdh2-a, 
Aconl-b, Idh1-d, Me-b und 6Pgd-c) und Z. hippocrepidis (Pgi-f, Mdh2- 
d, Aconl-c, Acon2-f, Idhl-a, Me-a und 6Pgd-b) mit unterschiedlicher 
Steilheit, wobei die Kline nicht-konkordant sind, ist das wichtigste 
Kennzeichen für Spannungszonen. Die Begriffe Koinzidenz [coinciden- 


IE 


ce] und Konkordanz [concordance] verwendet Hewitt (1989) in der 
Weise, daß ersterer die übereinstimmende Position von Stufenklinen in 
Hybridzonen beschreibt, und letzterer ausdrückt, daß die Weite w o Als 
der Hybridzone für alle Kline gleich ist. Diese Kline nehmen den typi- 
schen sigmoidalen Verlauf im Zentrum der Kontaktzonen, der an den 
Rändern zunehmend von diesem Ideal abweicht, eine Folge der schon 
mehrfach beschriebenen Einflüsse genetischer Drift auf die Populati- 
onsstrukturen der Semispezies. 


Im vorliegenden Fall erstrecken sich die Spannungszonen über eine 
zentrale Breite von ca. 2 bis 13 km; Fremdallele sind jedoch noch bis zu 
einer Entfernung von ca. 35 km vom Zentrum der Kontaktzonen auf 
beiden Seiten zu finden. Das Phänomen der Koinzidenz läßt sich, wie 
bereits oben genauer ausgeführt, auch allein vor dem biogeographi- 
schen Hintergrund chorologischer Veränderungen als einfache Akku- 
mulation von in der geographischen Separation erworbenen Differen- 
zierungen werten; die Aufrechterhaltung der Kontaktzone muß aber 
über die beschriebenen Mechanismen geleistet werden. Die einheitli- 
che Position der Stufenkline spricht für eine hohe Gesamtintensität der 
Selektion auf diesen Satz von Genloci (bzw. auf diejenigen Loci, mit de- 
nen diese Loci mit diagnostischen Allelen verbunden sind), zumal der 
Genfluß verhältnismäßig hohe Werte in den Semispezies erreicht (s.S. 
153 ff und 156 ff). 


Da die Selektionswerte einzelner Loci normalerweise verhältnismäßig 
klein sind, wie z. B. für die Kontaktzonen der Rot- und Gelbbauchun- 
ken Bombina bombina und B. variegata gezeigt werden konnte (Barton 
& Szymura 1989), müssen positive epistatische Wechselwirkungen für 
Fitness zwischen einzelnen Loci innerhalb der Semispezies gefordert 
werden (Hewitt 1989). Der kontinuierliche Fluß von elterlichen Allel- 
kombinationen in das Zentrum der Spannungszone hinein führt zu ei- 
ner Auflösung ,,koadaptierter Genkomplexe“ in den Genotypen der 
Hybriden aufgrund von Rekombination und Segregation (Barton & 
Hewitt 1989). Unter diesen Bedingungen entsteht wegen der besagten 
Mischung genetisch unterschiedlicher Populationen zwangsläufig ein 
dauerhaftes Kopplungsungleichgewicht in den Spannungszonen, das 
auf Dauer erhalten bleiben kann, da jedes einzelne Allel mit anderen 
seines eigenen „elterlichen“ Genbestandes assoziiert ist und daher ins- 
gesamt korrelierte Sätze von mehreren Genloci vorliegen. 


Für die Stabilisierung der Stufenkline der quasi-neutralen Allozymlocı 
im Zentrum der Spannungszonen bedeutet dies, daß die Selektions- 
drücke auf diesen Satz selektionsrelevanter Loci stärker sein müssen 
als die sie aufhebenden Wirkungen der Rekombinations- und Spal- 
tungsvorgänge. Dabei werden vermutlich einzelne Allozymloci durch 
„Hitch-hiking“-Effekte (s.o.) indirekt von der Selektion erfaßt werden. 
Demzufolge können Kopplungsungleichgewichte Schätzwerte für die 
Gendiffusionsrate abgeben (s. Barton 1982); Hybridzonen wirken als 
Barrieren gegen Genaustausch, da diffundierende Gene nicht nur von 
einer auf die andere Seite der Kontaktzone gelangen, sondern auch in 
die jeweils andere genetische Umgebung rekombinieren müssen — ein 
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Vorgang, dem aufgrund der angeführten Gründe (durch Kopplungsun- 
gleichgewichte induzierte starke Selektion, daher Hybridenunterlegen- 
heit) ein starker Widerstand entgegengesetzt wird (s. Barton & Clark 
1990). 


Der Begriff „Kopplungsungleichgewicht“ ist in diesem Zusammenhang 
besonders verwirrend, da Assoziationen zwischen Allelen verschiede- 
ner Loci in Spannungszonen gerade auch ohne Kopplung zwischen 
Genloci (= benachbarte Lage auf demselben Chromosomen) häufig 
sind. Auch im vorliegenden Fall scheinen die Allozymloci nicht gekop- 
pelt zu sein; entsprechende Tests wurden von Pieper (mdl. Mitteilung) 
mit umfangreichem Zuchtmaterial an Z. trifolii (einer Art aus der eng- 
sten phylogenetischen Nachbarschaft von Z. transalpina) durchgeführt. 
In der Tat zeigen erste Analysen von Multilocuskopplungsungleichge- 
wichten bei Z. angelicae und Z. hippocrepidis am Main und an der Alt- 
mühl generell im Mittel hohe Werte R des standardisierten Kopplungs- 
ungleichgewichts in den Populationen — ein Befund, der im Wider- 
spruch zur Theorie steht (Hille & Naumann 1994). 


Allerdings schwanken die individuell berechneten gametischen Kopp- 
lungsungleichgewichte D der Populationen stark in Abhängigkeit von 
den jeweiligen Allelfrequenzen. Eine möglicher Grund für die erstaun- 
lich hohen Kopplungsungleichgewichte dürfte wiederum in einer Sub- 
populationsstruktur innerhalb der Populationen zu suchen sein, deren 
Vorliegen sich aufgrund der Berechnungsgrundlage (Hardy-Weinberg- 
Gleichgewicht vorausgesetzt!) über die Maßen stark auf die Resultate 
auswirken dürfte. 


Ungeachtet dieser aus populationsgenetischen Erwägungen starken 
Barriere gegen Genaustausch zeigen die mit der Autokorrelationsana- 
lyse aufgedeckten flachen Kline geringer Steilheit z.B. der Allele Pgm- 
g, Hk-b, Mdhl-b oder Gotl-b, daß eine mehr oder weniger ungehin- 
derte Introgression, d.h. neutrale oder schwach selektierte Diffusion, 
über die Kontaktzonen hinweg gleichfalls möglich ist. Diese aus der 
Theorie der Hybridzonen zu fordernden Bedingungen sind ebenfalls, 
wie bereits ausgeführt, im Z. transalpina-Komplex erfüllt. Allerdings 
muß man sich diese Introgression über größere Entfernungen als histo- 
risches Ergebnis weiträumiger Arealverschiebungen vorstellen, da neu- 
trale Diffusion in Abhängigkeit von den in der Regel kleinen Dispersi- 
onsraten zu lange Zeiträume in Anspruch nehmen würde, derart weit- 
läufige Merkmalsgradienten aufzubauen (vgl. Barton & Hewitt 1989). 


Der Begriff „Introgression“ wird hier im populationsgenetisch weiter 
gefaßten Sinne gegenseitiger Gendiffusion zwischen genetisch diver- 
genten Populationen verwendet. Er bezieht sich hier ausdrücklich nicht 
auf den sekundären Einbruch bereits bestehender Isolationsmechanis- 
men, wie der ursprünglich von Anderson (1949) geprägte Begriff in der 
von Mayr (1967) formulierten Definition verstanden wird, die be- 
stimmte Vorstellungen über Artbildungsmodi (allopatrische und sym- 
patrische Hybridisierung) impliziert (vgl. Mayr 1975). 


119 


5) Spannungszonen können ihre Lage verändern; ihr Zentrum liegt meist an 
der Stelle der geringsten Populationsdichte einer der beteiligten Popula- 
tionen. Dies liegt daran, daß mehr „homozygote“, reine Individuen der ei- 
nen Population sich in das Areal der anderen ausbreiten und somit die 
wahrscheinliche Produktion von Hybriden verringert wird, so daß sich die 
Nahtstelle der Hybridzone langsam in diesen Bereich geringerer Populati- 
onsstärke verschiebt. Dabeı können natürliche geographische Hindernisse 
die genaue Lage der Grenze in analoger Weise beeinflussen, da diese Hin- 
dernisse den Zustrom von Individuen (Hewitt 1988) in gleicher Weise be- 
hindern. 


Diese Eigenschaften von Spannungszonen könnten die anderenfalls uner- 
klärliche kleinräumige Lage des Hybridisierungskontaktes am Standort 
NSG „Grainberg-Kalbenstein“ in Gambach, Mainfranken erklären (s. 
Abb.15). Die dortige, mit Z. angelicae rhatisbonensis hybridisierende Z. 
hippocrepidis jurassica-Population befindet sich, abgeschnitten vom eige- 
nen Rezentareal — die nächste Population Retzbach von Z. hippocrepidis 
befindet sich 12,6 km entfernt — inmitten des Areals von Z. angelicae, was 
erst durch die vorliegende Untersuchung bekannt wurde. Bei ungefähr 
gleich großem Ausbreitungsvermögen der beiden Semispezies bleibt nur 
ein anderer historischer Verlauf der Arealgrenzen als Grund für diese lo- 
kale Besonderheit zu vermuten. Dabei mögen die Arealverschiebungen 
von Fluktuationen in den Populationsdichten der beiden Semispezies, die 
in gleichen Jahren sowohl eine parallele wie auch eine für das angeführte 
Argument ausschlaggebende, gegenläufige Entwicklung nehmen können 
(Reichl, mdl. Mittlg.), begleitet gewesen sein. Die aktuellen genetischen 
und freilandökologischen Befunde unterstreichen uneingeschränkt diese 
potentielle Populationsdynamik. 


6) Auf Möglichkeiten weiterer Schritte auf dem Weg der Artbildung ım Z. 
transalpina-Komplex hat bereits Hille (1986) hingewiesen. Dem dort ange- 
führten, als Erklärungsmodell für Speziationsprozesse in vergleichbaren 
evolutiven Szenarien meist favorisierten, populären Modell der Perfektio- 
nierung prägamer Isolationsmechanismen durch „verstärkende Selektion 
[reinforcement] wird heute jedoch meist kritisch begegnet (vgl. Butlin 
1987, 1989; Hewitt 1989; Sanderson 1989). 


Eine Detailanalyse der Kontaktzonen soll mit erweiterten Daten durchge- 
führt werden, die ausschließlich in unmittelbarer Nähe der Zentren der Kon- 
taktzonen erhoben werden. Die Analyse soll bestimmende charakteristische 
Merkmale und Eigenschaften einer Kontaktzone, wie etwa ihre Position und 
raumzeitliche Stabilität, die Steigung, sowie räumliche Koinzidenz ihrer 
Kline verschiedener Loci, ihre Breite und die Frage nach der Stärke der Se- 
lektion gegen wieviele Loci u.a. behandeln (vgl. dazu die exemplarischen Ar- 
beiten zur Kontaktzone zwischen Rot- und Gelbbauchunken von Szymura & 
Barton 1986, 1991). 
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STICHWORTVERZEICHNIS 


Da von dem ausschließlich englischsprachigen, allgemeinem populationsgenetischem und Fach- 
vokabular zur geographischen Variationsanalyse nur in Ausnahmefällen äquivalente deutsche 
Begriffe existieren (s. z.B. Glossar in Futuyma 1990), werden die mit der vorliegenden Arbeit 
ins Deutsche übertragenen Fachtermini im Text zusammen mit dem englischen Original in 
eckigen Klammern angegeben. 


abstammungsgleich (autozygot) 42 in substrukturierten Populationen 49 
= ıdentical by descent 43 Äquifinalität 70 


adjacent (s. Gabriel-Graph) 
Allele 29, 32 


allele frequency surfaces 78 
= Allelfrequenz-Oberflächen 


Allelfrequenz-Differential 82, 164 


Allelfrequenz-Oberflächen 78, 118, 160 ff 
= surfaces of allele frequencies 
Autokorrelation 69f 


Allelfrequenzen 32, 47,49 positive 69,118 


Allelfrequenzverteilungen 32 zeitliche 67 
multiple 34 


Artareal 13 
assortative mating 51 
Aster amellus (Nektarpflanze) 19 


Ausbreitungskapazitat 
= dispersal; s. Dispersion 


Auszucht = outbreeding depression 51 


Autokorrelationsanalyse, 


Allium montanum (Nektarpflanze) 19 räumliche 63 

Allospezies 15,41 Autokorrelationskoeffizient, 

Allozyme 28-30 räumlicher 74 

Altmühlalb 22 Autokorrelationskoeffizienten 41, 74f 


Analyse der Gendiversitat 37, 49 Biospezies 41 


Biston betularia 70 
Bonferroni-Kriterium 78 


Carduus— und Cirsium-Arten 
(Nektarpflanze) 19 


Centaurea scabiosa, C. jacea 
(Nektarpflanze) 19 


circular clines, s. Variationsmuster 


Clustermethoden, 
agglomerative 59, 80 


coefficients of inbreeding 
= F- oder Inzuchtkoeffizienten 41 


coincidence, s. Kline 
concordance, s. Kline 


conditional average allele frequency, 
s. Slatkin-Darstellung 66 


connectivity matrices 
s. Nachbarschafts- oder Verknüp- 
fungsmatrizen 76 


Coronilla coronata, Larven-Futter- 
planze 19 


Coronilla varia, Larven-Futter- 
pflanze 19 


Deme 146 
s.a. Populationsstruktur 


depressions, s. Variationsmuster 
Differenzierungsmuster 14, 160 
Diffusionsrate von Genen 63 
Dipsacus silvester, Nektarpflanze 19 
Dispersion 63, 146 

Drift 39 


genetische oder Zufallsdrift 39f, 70 


Echinops sphaerocephalus, Nektar- 
pflanze 19 


edge, s. Gabriel-Graph 
Elektromorphe 29 


Entfernungs-/ Richtungsklassen 88, 117 


s.a. Autokorrelation 
Enzymelektrophorese 

s. Starkegelelektrophorese 
Enzymlocus, 

multialleler 28 
F- oder Inzuchtkoeffizienten 

= coefficients of inbreeding 41 


F-Statistik 41 
einfache 47, 150f 
hierarchische 47, 151f 


Faunenelement, adriatomediterranes, 


atlantomediterranes, pontomedi- 
terranes 15f 


Fis 

s. Inzuchtkoeffizienten 
Fır 

s. Inzuchtkoeffizienten 
fixation-index = s. Fixierungsindex 47 
Fixierungsindex 

= fixation-ındex 47 
Flugzeit 144f 

der drei Semispezies 20 
Fer 

s. Fixierungsindex 
Gabriel-Graph, s.a. Graph 73 
Gabriel-Netzwerk 74 


Geary-Verhältnis c = räumlicher 
Autokorrelationskoeffizient 74 


Gen 29 
Gendiversität 49 
s.a. Heterozygotie 
Genetic Distance 56 
geneticsampling 50 
Genfluß 62 


s.a. long-distance gene flow, short- 
range gene flow 


Gengeographie 13 
Genotyp 29 
Genotypenklassen 32 
Genotypenverteilung 31 
Genotypfrequenzen 32 
geographic variation analysis (GVA) 
s.a. Variationsanalyse 
Graph, topologischer 73 
Hardy-Weinberg-Gesetz 32 
Hardy-Weinberg-Gleichgewicht 
s. Zufallspaarung 
Heterozygotie H, 
Definition der 36 
Hierarchieebenen 41 
räumlich-taxonomische 41 
Hierarchieeffekte, räumliche 14 
hierarchische multifaktorielle Varianz- 
analyse 
s. Varianzanalyse 
Hippocrepis comosa 
Larven-Futterpflanze 19 
Hybrid-Gürtel 17 


sl 
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Hybridisierungsvorgänge, in Hybrid- 
zonen 38 
Hybridzonen 38, 149, 175 


identical by descent = abstammungs- 
gleich 42 


infinite island model, n-ısland model, 
s. Insel-Modelle 


infinite islands 
s. Insel-Modelle 


Insel-Modelle = infinite island model, 
n-island model 39f 


Intergradierungszonen 
= Hybrid-Girtel 17 
Interlokalitätsfaktor s. Nachbarschafts- 
bindung 
interpopulational variance-component 49 
intrapopulational variance-component 49 


Introgression 
= Gendiffusion 16, 123,178 


intrusions s.a. Variationsmuster 118 
Inzucht = inbreeding 51, 146 
Inzuchtkoeffizienten 42,51f 


isolation-by-distance 82,139, 173 
s.a. Populationsmodelle 63 


Isolationsmechanismen 16 
prägame, metagame 149, 179 


Isozyme 29 
Jackknife-Prozedur 52 


Kline 70, 177 
s.a. Variation 


Knautia arvensis Nektarpflanze 19 
Kontakt- und Ubergangsbereiche 14 
Kontaktzone, parapatrische 21 
Kopplungsungleichgewichte 79,177 ff 


Korrelogramme 71,78 
gerichtete räumliche 79 
räumliche 77 


links s.a. Nachbarschaftsbindung 117 
long-distance gene flow 39 


Lotus corniculatus 
Larven-Futterpflanze 19 


Luftlinienentfernungen, 
geographische 91 


Mainfranken 22 
Manhattan- oder city-block-Abstand 80 
Mantel-Iest 80 


mean square displacement 
s. Dispersion 


Messung des Genflusses 67ff 
Migrationsrate, maximale 63, 66, 155 
Monte-Carlo-Methode 76,81 


Moran-Koeffizient oder räumlicher 
Autokorrelationskoeffizient 74 


mounds s. Variationsmuster 
Multidimensionale Skalierung 61 ff 
Multilocus-Genotypen 35 
Multimere s. Allozyme, Isozyme 
Multivariate Methoden 30 


Nachbarschafts- oder Verkniipfungs- 
matrizen = connectivity matrices 76 


Nachbarschaftsbindung 75 


Nachbarschaftsmatrix, 
bindre 90f, 138 


Nachbarschaftsmatrizen höherer 
Ordnung 91 


neighbourhood size = genetische 
Nachbarschaftsgröße 82, 146 


nested MANOVA s. Varianzanalyse 


operational taxonomic units {OTUs} 
s. Clustermethoden 


Organisationsebenen, 
Individuum (I), Subpopulation (S), 
Gesamt-Genpool (T) 43 


outbreeding depression = Auszucht 51 


Panmixie 
s. Zufallspaarung 


parabolic mound s.a. Variationsmuster 123 
Phan 29 

Phänetik, numerische 29 

Phänogramm 59 

Phänotyp 29 


Polymorphismus 
von Allozymen 28 


Population 41 
s.a. Populationsgruppe 


Populationsgröße, 
effektive 155 


Populationsgruppe 13 


Populationsmodelle 39 
s.a. Populationsstruktur 


Populationsstruktur, 
genetische 4lff 


private-allele-regression 65 
= Messung des Genflusses 


random mating, Zufallspaarung 41 


Raumausschnitte 67 
=patches 84 


Räumliche Muster 
s. Autokorrelationsanalyse 


raumlicher Autokorrelationskoeffizient 74 
s.a. Moran-Koeffizient 


Raumwiderstand 
funktioneller 72 


regression of private allele poly- 
morphisms s. Slatkin-Darstellung 


reinforcement 179 
s.a. Isolationsmechanismen 


reproductive character displacement 175 
s.a. Flugzeit 


Reproduktive Isolation 
s. Isolationsmechanismen 


Rf-Wert, elektrophoretische Laufweite 29 
Scabiosa columbaria, Nektarpflanze 19 


Semispezies 15 
s.a. Allospezies 


short-range gene flow 39 
Slatkin-Darstellung 66 


Spannungszonen 
=tension zones 14, 176f 


spatial autokorrelation 67 
s.a. Autokorrelationsanalyse 


spatial response surfaces, 
s. Allelfrequenz-Oberflächen 


Speziation 179 


Stärkegelelektrophorese, 
vertikale 26 


stationarity, s.a. Autokorrelation 70 
statistical sampling, s.a. Varianzanalyse 50 
Subpopulationen 39,41 


Subspezies 41 
Superspezieskomplex 14 


tension zones = Spannungszonen, 
Hybridzonen 14, 176f 


Transienter Polymorphismus 70 


Trittstein-Modelle 173 
= 1D-, 2D-stepping-stone models 


Trockenrasen, 
mainfränkische 15, 147 


Uberwinterungsstrategie, repetitive 
Larvaldiapause 15 


uniting gametes 42 


UPGMA-Algorithmus, unweighted 
pair-group method using an 
arithmetic average 59 


Variabilität, genetische 13 


Varianz des Eltern-Nachkommen- 
Dispersals 82 
s. Populationsgröße 


Varianzanalyse 
hierarchische multifaktorielle — 
= nested MANOVA 50 


Variation, klinale s.a. Kline 69 


Variationsanalyse, 
geographische 70 


Variationsmuster, räumliche 108 
Verknüpfungsmatrix 76 

vertices s. Gabriel-Graph 
Wahlund -Effekt 41,51, 146 


Zufallspaarung 36 
= random mating 


Zufallsvariation 14 
Zygaena angelicae 15f 
Zygaena hippocrepidis 15f 
Zygaena transalpina 15f 
Zymogramme 28, 30 
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ANHANG 


Tab. 11: Deskriptive populationsgenetische Schätzgrößen 


Popula- Gam- Mäus- Himmel- Feuer- Retz- et Werbach | Böttig- Kinding 
tion bach aa stadt thal bach heim 
43.4+ a + os + aa + ne + 16.3 + 12.1 + Ute AP 373 + 
5.4 25 1.8 1.2 3.3 1.1 0.9 0.7 4.7 
Zales 1.8 + AB oe IEA Ge 1.6 + 14 + 1:37 ISCH 2.254 
0.3 0.2 0.2 0.2 0.2 0.1 0.1 0.1 0.3 


ca esl 2 
0.134 + 0.161 + 0.134 + pas ce 0.058 + | 0.039 + 0.059 + | 0.131 + 
0.031 0.038 0.037 0.044 0.026 0.025 0.020 0.028 0.035 
0.214 + | 0.173 + 0.165 + 0.168 + | 0.087 + | 0.070 + | 0.057 3 0.080 + 0.198 + 
| 0.048 | 0.041 0.043 0.041 0.027 0.031 0.023 0.033 0.047 
Popula- Kinding Katzen- Velburg Enkering | Böhming | Gungol- Altdorf Mors- Eich- 
tion tal ding bach stätt 


| Abkz |KR |[Kaz |ves OL ENK =| BOH [cco Jar |mwor [ec | 
30.4 + 19.0 + 23.0 + 22:0) + 129 ect N/ESSE 14.9 + 23.4 + 24.2 + 
3.6 2:5 2.5 2.3 0.8 2.0 Ars 3.0 2.9 
725i (eg ZI 2.00% 16 + 1.5°+ 14 + aye Se Uh Se 1.7-+ 
0.3 0.3 0.2 0.2 0.1 0.1 0.2 0.2 0.2 


0.129 + 0.118 + 0.147 + 0.103 + ae ce + 0.090 + 0.080 + 0.094 
0.033 0.033 0.035 0.029 0.032 0.031 0.030 0.024 + 0.025 
0.207 + 0.230 + 0.177 + 0.119 + 0.112 + 0.114 + 0.131 + 0.112 + 0.125 + 
0.047 0.054 0.041 0.033 0.034 0.036 0.036 0.034 0.031 

Popula- Dolln- Parlei- Eisen- Velden Lungs- Artels- Potten- Hak- 

tion stein then hammer dorf hofen stein lach 

| Abe, =f DOL [ess | PAR | EHA [ver LUN [Arm | POT] HAS 

14.4 + 14.1 + 18.4 + 1837 + 18.1 + 15.0 + 13:34 21.9 + 14.2 + 
1.3 123 25 1.9 1:7. 1.4 1.2 2:2 1.1 
14+ 16 + 2063 19 + 2.0 + 19 + ne Be 1.8 
04 0.2 0.2 0.2 0.2 0.2 +0.2 


Pe fe Is tes ee far Ta fs Tas fe 
0.094 + 0.088 + 0.147 + 0.140 + 0.129 + 0.127 + | 0.104 a 0.124 + 0.135 + 
0.033 0.028 0.038 0.037 0.032 0.037 0.030 0.033 0.037 
0.101 + “0.116 + 0.174 + 0.162 + 0.169 + 0.152 + 0.166 + 0.169 + 0.169 
0.031 0.035 0.041 0.043 0.040 0.040 0.045 0.044 + 0.041 
Popula- Lauter- See- St. Bukova Trystin | Dom- C.d.San- | Inter- Mte. 
tion hofen waldsee Egyden pierre tigosa neppo Prat 
pAb. [uu [see [ste buy tes |oom [cos [mt [mr | 
147 + 26.7 + 19.4 + 19.6 + Ural: 25:6 + 34.0 + ar? Se 455 + 
Es 3.1 2.1 2.2 1.6 31 3.9 0.8 5.1 
2.0 + ZH 19 + 18 + 1 as lat mee 1:8 1.6 + ZIEH 
0.3 0.3 0. aS 0.3 0.2 0.2 0.2 0.2 0.3 


0.156 + 0.126 + 0.1217 SE + 0.125 + 0.060 - + 0.052 + 0.117 + 0.112 + 
0.039 0.038 0.031 0.035 0.036 0.023 0.018 0.034 0.032 
0.185 + 0.178 + 0.172 + 0.122 + 0.141 + “0.100 + 0.074 + 0.135 + 0.136 + 
0.045 0.043 0.044 0.038 0.040 0.037 0.024 0.037 0.036 
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Tab. 12: Genotypenhäufigkeiten der Populationen des Z. transalpina-Komplexes in Form einer 
BIOSYS-1-Steuerdatei 


Die komplette "BIOSYS-1"-Steuerdatei hat als orıginäre Eingabedatei eine maximale 
Zeilenlänge von 72 Zeichen und ist hier aus Platzgründen zweispaltig dargestellt. Die im 


FORTRAN-Format unbedingt einzuhaltenden Leerzeichen entsprechen dem Original. 


Analyse der genetischen Variabilitaet im Zygaena 
transalpina-Komplex 
NOTU=36,NLOC=29,NALL=10,CRT,FULLSKIP; 
(12(1X,A5)/12(1X,A5)/5(1X,A5)) 

PGI PGM HK MDH-1 MDI-2 GOT-1 GOT-2 
GPT MPI ACONI ACON2 6PGDH 

IDH-1 IDH-2 ME TPI LAP-4PK AK FUM 
GO+ GO- GA3PD ALD 

GD AO ENO CA GLU+ 


STEP DATA: 
DATYP=2,NCOL=16,ALPHA; 
(6X,11(1X,2A1,1X,12)/6X,5(1X,2A1,1X,12)) 
caro Gambach GAM 7, ll 

RG EE:16:CE:06 CE:15 EE:02 FF:30 


PGM AA:26 AC:08 AE:01 AG:11 AJ:01 CE:03 
CG:06 EG:04 GG:09 


HK AA:01 AB:06 BB:54 
MDH-1 AA:02 AB:15 BB:47 
MDII-2 AA:09 AC:05 AD:08 CC:02 CD:02 DD:43 
GOT-1 AB:07 BB:52 BD:06 
GOT-2 DD:71 
GPT BE:01 DD:18 DE:26 DF:01 EE:23 
MPI AA:04 AB:02 AC:04 BB:17 BC:18 CC:15 
ACONI BB:25 BC:24 CC:19 
ACON2 AA:01 BB:08 BC:02 BD:16 BE:02 BF:01 
CD:02 DD:22 DE:01 DF:01 DH:01 

EE:01 HH:01 
6PGDH BB:38 BC:10 CC:20 DD:01 
IDH-1 AA:29 AC:08 AD:11 CC:06 CD:06 DD:11 
IDH-2 BB:71 


ME  AA:34 AB:10 BB:24 BC:03 


TPI AA:04 AC:04 CC:52 


LAP-4 AA:71 
PK AA:10 
AK AA:11 


FUM AA:IO 
GO+ AA:05 
GO- AA:13 


GA3PD AA:10 
ALD AA:19 
GD AA:05 
AO AA:23 
ENO AA:05 
CA AA:06 
GLU+ AA:05 


caro Maeusberg MAEU Zu 
PGI CC:17 CE:09 CF:05 EE:02 EF:01 


PGM AE:01 AG:01 CC:09 CE:08 CG:08 EE:01 
EG:02 GG:04 


HK AA:02 AB:03 BB:29 

MDII-1 AB:14 BB:20 

MDH-2 AA:21 AC:08 AD:03 CC:01 
GOT-1 AA:01 AB:09 AD:01 BB:19 BD:02 
GOT-2 DD:34 

GPT DD:01 DE:15 EE:18 

MPI AC:01 BB:13 BC:10 CC:07 

ACON1 BB:27 BC:06 


ACON2 AD:01 BB:11 BC:02 BD:10 CC:01 CD:03 
DD:02 


6PGDH BC:04 CC:28 

IDH-1 AA:02 AC:01 AD:13 BD:01 CC:02 DD:15 
IDH-2 BB:34 

ME _AA:01 AB:04 BB:20 BC:08 CC:01 


EPL. (Cay 
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LAP-4 AA:34 
PK AA:10 
AK AA:05 
FUM AA:06 
GO+ AA:04 
GO- AA:09 
ıA3PD AA:07 
ALD AA:04 
GD AA:04 
AO AA:03 
ENO AA:09 
CA AAI 
GLU+ AA:08 


caro Himmelstadt JIIM 2 al 
PGI CC:16 CE:04 CF:05 


PGM BE:01 CC:03 CE:02 CG:07 EE:01 EG:03 
GG:08 


HK AA:04 AB:08 BB:13 

MDII-1 AA:03 AB:11 BB:10 

MDII-2 AA:20 AC:03 AD:01 

GOT-1 AA:02 AB:12 BB:10 BD:01 
GOT-2 DD:25 

GPT DD:05 DE:12 EE:08 

MPI AA:06 AB:04 AC:01 BB:03 CC:08 
ACONI BB:23 BC:02 


ACON2  AA:01 AB:02 AD:01 BB:09 BC:03 BD:08 
DD:01 


6PGDH CC:23 CE:01 
IDH-1 AD:04 BB:01 DD:20 
IDII-2 BB:25 

ME AA:03 BB:22 

TPIT CC:03 

LAP-4 AA:25 

PK AA:09 

AK AA:05 

FUM  AA:05 


GO+ <AA:09 


GO- AA:08 


GA3PD AA:03 


ALD AA:03 


GD AA:06 


AO AA:07 


ENO AA:06 


CA AA:07 


GLU+ AA:06 


caro Feuerthal FEU He Al 
PGI CC:13 CE:03 CF:01 


PGM AG:01 CE:02 CG:04 EE:01 EG:03 GG:06 


IIK AB:03 BB:14 


MDH-1 AA:01 AB:14 BB:02 


MDH-2 AA:12 AC:04 CC:01 


GOT-1 AB:02 BB:15 


GOT-2 DD:16 


GPT DD:01 DE:09 EE:07 


MPI AB:05 AC:01 BB:05 BC:04 CC:02 


ACONI BB:10 BC:05 CC:02 


ACON2 AB:01 BB:05 BC:01 BD:05 BE:02 DD:03 


6PGDIT CC:15 


IDH-1 AA:01 AD:05 DD:11 


IDII-2 BB:11 


ME _ BB:14 BC:02 CC:01 


TPI AA:01 CC:04 


LAP-4 AA:17 


PK AA:08 


AK AA:05 


FUM AA:02 


GO+ <AA:02 


GO- AA:07 


GA3PD AA:02 


ALD AA:02 


GD AA:07 


AO AA:02 


ENO AA:07 


CA AA:03 
GLU+ AA:02 


jura Retzbach RZB it al 
PGI FF:46 


PGM AA:32 AC:06 AG:06 CG:02 
IK AB:06 BB:40 

MDII-1 AB:01 BB:36 

MDH-2 AD:08 CD:01 DD:36 
GOT-1 BB:31 

GOT-2 DD:42 

GPT BD:01 DD:32 DE:10 EE:01 
MPI AB:01 BB:06 BC:13 CC:23 


ACON1 BB:03 BC:16 CC:27 


ACON2 BB:17 BC:02 BD:18 CD:01 DD:03 


6PGDII BB:42 CC:02 
IDII-1 AA:42 AB:03 AD:01 
IDII-2 BB:46 

ME  AA:39 AB:05 BB:01 
TPI BC:01 CC:40 

LAP-4 AA:46 

PK AA:08 

AK AA:07 

FUM AA:11 

GO+ AA:05 

GO- AA:10 

GA3PD AA:12 

ALD AA:14 

GD AA:05 

AO AA:20 

ENO AA:05 

CA AA:07 

GLU+ AA:05 


jura Edelfingen EDF hl 
EGY EF:22 


PGM . AA:21 AG:01 


HK  BB:22 
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MDH-1 AB:01 BB:17 


MDII-2 DD:22 


GOT-1 AB:01 BB:17 


GOT-2 DD:22 


GPT 


MPI 


DD:14 DE:03 


AB:02 BB:03 BC:07 CC:09 


ACONI BB:06 BC:09 CC:07 


ACON2 BB:08 BD:02 BE:05 CD:01 DD:01 DE:01 


EE:02 


6PGDN BB:22 


IDIH-1 


IDH-2 


ME 


TPI 


LAP-4 


PK 


AK 


FUM 


GO+ 


GO- 


AA:22 


BB:22 


AA:22 


BC:01 CC:15 


AA:22 


AA:09 


AA:09 


AA:10 


AA:06 


AA:16 


GA3PD AA:06 


ALD 


GD 


AO 


ENO 


CA 


AA:09 


AA:16 


AA:10 


AA:16 


AA:07 


GLU+ AA:06 


jura Werbach WER el 


PGI 


PGM 


HK 


FF:16 


AA:14 AE:02 


BB:15 


MDH-1 AB:01 BB:15 


MDH-2 AA:01 DD:15 


GOT-1 BB:16 


GOT-2 DD:16 


GPT 


DD:16 


MPi BB:3 BC:0i CC:02 ME AA:i4 
ACONI BB:02 BC:06 CC:08 TPI CC:14 
ACON2 BB:08 BC:02 BD:05 DD:0i LAP-4 AA:1i4 
6PGDIi BB:i6 PK AA:07 
IDH-i AA:iS BB:0i AK  AA:03 
iDH-2 AB:0i BB:15 FUM AA:08 
ME AA:i6 GO+ AA:06 
TPi CC:08 GO-  AA:07 
LAP-4 AA:i6 GA3PD AA:06 
PK AA:i2 ALD AA:12 
AK AA:10 GD = AA:07 
FUM AA:i0 AO AA:09 
GO+ AA:08 ENO AA:07 
GO- AA:»07 CA AA:08 
GA3PD AA:04 GLU+ AA:08 
ALD  AA:07 rhat Kinding KIK Zee 


PGi AC:0i CC:32 CE:18 CF:01 EE:03 EF:01 FF:04 
GD AA:03 
PGM AA:03 AG:02 ATi:03 BG:01 Bii:03 CC:02 
13 


AO AA:04 CE:04 CG:09 Cii:04 CI:01 EE:02 
EG:05 Eii:02 GG:12 GH:07 GI:01 
ENO  AA:07 IiK AA:02 AB:i4 BB:45 
CA AA:06 MDiH-i AA:23 AB:22 BB:11 
GLU+ AA:09 MDi-2 AA:36 AC:02 AD:11 CD:01 DD:10 


jura Boettigheim BOLT Et GOT-i AB:03 BB:42 BD:0i 
PGi FR:i4 


PGM AA:i4 


GPT BE:0i CD:0i DD:05 DE:28 DF:02 EE:22 
lik  BB:id EF:02 
MDii-i AA:02 AB:03 BB:09 MPI AA:06 AB:0i AC:04 BB:13 BC:14 CC:20 
MDii-2 DD:id ACONI BB:3i BC:22 CC:07 EE:01 
GOT-i BB:i4 ACON AD:01 BB:04 BC:0i1 BF:01 CC:02 CD:01 


2 
DD:30 DE:03 EE:04 FF:02 

6PGDH BB:08 BC:04 CC:49 

IDii-i AA:05 AD:06 CC:02 CD:02 DD:45 


iDH-2 BB:42 
ACONI BC:08 CC:06 
ME AA:25 AB:05 BB:i3 BC:04 BD:03 CC:01 
ACON2 BB:05 BD:05 BE:02 DD:01 EE:01 
TPi CC:6i 
6PGDH BB:i4 
LAF-4 AA:61 
IDiH-i AA:13 AD:01 
PK  AA:09 
IDiI-2 BB:id 


AK  AA:09 
FUM AA:03 
GO+ AA:06 
GO- AA:06 
GA3PD AA:04 
ALD AA:06 
GD AA:04 
AO AA:10 
ENO AA:05 
CA AA:41 
GLU+ AA:10 
jola Kinding KIR i 

PGI AC:01 CC:07 CE:04 CF:01 DD:03 DE:01 DF:11 
EE:01 EF:01 FF:18 


PGM AA:19 AE:02 AG:06 AH:02 CC:01 CE:01 
CG:02 EG:02 FI:01 GG:09 GH:03 


HK AA:04 AB:02 BB:24 BC:16 CC:01 
MDII-1 AA:03 AB:18 BB:25 

MDH-2 AA:11 AC:01 AD:13 DD:22 DE:01 
GOT-1 AA:01 AB:12 AD:02 BB:28 BD:05 
GOT-2 DD:46 

GE DD:07 DE27 EE:T3) EF:01 

MPI BB:08 BC:03 CC:34 

ACONI BB:11 BC:09 CC:27 


ACON2 BB:01 BD:01 CC:02 DD:12 DE:02 DF:09 
BE 0S PE 


6PGDH BB:42 BC:04 CC:01 
IDH-1 AA:30 AD:05 CC:02 CD:01 DD:09 
IDH-2 BB:48 


ME  AA:32 AB:04 AC:01 AD:01 BB:10 


TPI CC:38 
LAP-4 AA:48 
PK AA:09 
AK  AA:09 
FUM AA:07 
GO+ AA:10 
GO- AA:09 
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GA3PD AA:05 
ALD AA:10 
GD AA:07 
AO AA:09 
ENO AA:06 
CA AA:03 
GLU+ AA:09 


rhat Katzental KAZ DEM 
PGI CC:18 CD:01 CE:09 CF:01 DD:02 DF:01 FF:01 


PGM AA:05 AG:02 AH:01 CC:01 CE:01 CG:01 
EE:02 EG:05 EH:02 GG:06 GH:04 
HH:05 
HK AA:05 AB:12 BB:17 BC:01 
MDH-1 AA:11 AB:13 BB:09 
MDH-2 AA:06 AB:05 AD:07 BB:01 BD:02 DD:11 
GOT-1 BB:33 
GOT-2 DD:32 
GPT DD:06 DE:12 DF:01 EE:13 EF:01 FF:01 
MPI AA:04 BB:04 BC:02 CC:08 


ACONI BB:17 BC:07 CC:07 


ACON2 AA:01 AD:02 BB:04 BD:01 BF:04 CC:01 
DD:05 DE:01 DF:02 FF:04 


6PGDH_ BB:05 CC:06 


IDH-1 AA:04 AB:01 AD:01 BB:01 BF:01 CC:05 CD:04 
DD:14 


IDII-2 BB:13 
ME AA:06 AB:01 BB:28 
TPL: 1CE:23 
LAP-4 AA:35 
PK AA:01 
AK AA:09 
FUM AA:04 
GO+ AA:07 
GO- AA:04 
GA3PD AA:06 
ALD AA:04 
GD AA:07 


AO AA:07 


CA AA:02 
GLU+ AA:08 


rhat Velburg VEB 22 
PGI ACU CCA CEAZ EE-03 


PGM CG:05 CH:02 EE:02 EG:02 GG:16 GH:08 
111:01 


HK _BB:04 BC:08 CC:10 

MDH-1 AA:16 AB:15 BB:04 
MDH-2 AA:23 AC:03 AD:08 DD:01 
GOT-1 AB:04 AD:01 BB:28 BD:03 
GOT-2 BD:01 CD:01 DD:34 

GPT DD:10 DE:20 DH:01 EE:05 
MPI AA:02 BB:10 BC:05 CC:09 
ACON1 BB:24 BC:11 CC:01 


ACON2 AA:01 AD:02 BD:06 CC:01 CD:01 DD:20 
DF:03 FF:01 


6PGDH CC:31 

IDH-1 AA:02 AD:10 CC:02 CD:04 DD:18 
IDH-2 BB:36 

ME  AA:03 AB:02 BB:29 BC:02 
eI "ADULT CE:32 

LAP-4 AA:34 

PK AA:07 

AK = AA:07 

FUM AA:08 

GO+ AA:07 

GO- AA:09 

GA3PD AA:02 

ALD AA:08 

GD AA:06 

AO AA:11 

ENO AA:07 

CA AA:13 

GLU+ AA:08 


jola Enkering ENK 172 
PGI DD:01 DF:10 EF:02 FF:21 


PGM AA:08 AG:10 AH:02 CC:01 GG:06 HH:02 


HK  AB:01 BB:19 BC:04 


MDH-1 AA:01 AB:07 BB:25 


MDH-2 AD:09 DD:24 


GOT-1 AA:02 AB:10 BB:20 


GOT-2 DD:32 


GPT CD:02 DD:09 DE:17 EE:06 


MPI BB:01 BC:06 CC:27 


ACONI BB:02 BC:04 CC:28 


ACON2 DD:02 DF:07 FF:24 


6PGDH BB:34 


IDH-1 AA:27 AB:02 AD:03 BB:02 


IDH-2 BB:34 
ME  AA:34 
TRITZZEEI16 
LAP-4 AA:34 
PK AA:05 
AK AA:04 
FUM AA:12 
GO+ AA:10 
GO-  AA:07 


GA3PD AA:06 
ALD  AA:06 
GD AA:II 
AO AA:06 
ENO AA:06 
CA  AA:18 
GLU+ AA:08 


jola Boehming BOEH ie 7 
PGI DF:01 FF:16 


PGM AA:03 AE:01 AG:07 CC:01 EG:02 GG:03 
HK ~~ BB:12 BC:04 

MDH-1 AA:01 AB:06 BB:08 

MDH-2 AD:05 DD:12 

GOT-1 AB:07 BB:10 


GOT-2 DD:17 


GPT DD:08 DE:06 EE:03 
MPI BB:01 BC:01 CC:13 
ACONI CC:10 

ACON2 DD:02 DE:01 DF:05 FF:08 
6PGDII BB:17 

IDH-1 AA:16 AB:01 
IDH-2 BB:17 

ME AA:17 

mz BE-02-CE:15 

LAP-4 AA:17 

PK AA:05 

AK AA:07 

FUM AA:07 

GO+ AA:06 

GO- AA:09 

GA3PD AA:15 

ALD  AA:08 

GD  AA:11 

AO AA:07 

ENO AA:07 

CA AA:06 

GLU+ AA:°:11 


jola Gungolding GGD eZ 
PGI CD:03 CF:05 DD:01 DF:08 FF:13 


PGM AA:09 AE:05 AG:09 EE:02 GG:05 
HK  BB:18 BC:10 CC:01 
MDH-1 AA:01 AB:09 BB:16 
MDH-2 DD:26 

GOT-1 AA:03 AB:06 BB:21 
GOT-2 DD:30 

GPA 7 DBD:05 DE:14 EE:11 
MPI CC:13 

ACONI BC:02 CC:28 
ACON2 DD:05 DF:05 FF:16 
6PGDH BB:13 


IDH-1 AA:24 AB:04 AD:01 DD:01 


IDH-2 BB:12 
ME AA:29 
TPI CC:16 
LAP-4 AA:26 
PK AA:03 
AK _AA:07 
FUM AA:07 
GO+ AA:09 
GO- AA:07 
GA3PD AA:05 
ALD AA:06 
GD AA:10 
AO AA:09 
ENO AA:03 
CA AA:03 
GLU+ AA:07 


jola Altdorf ALT 12 
PGI CF:01 DD:02 DF:05 FF:14 


PGM AA:08 AG:11 CG:01 DG:01 GG:01 
HK ~~ BB:17 BC:05 

MDII-1 AA:01 AB:04 BB:16 EE:01 
MDII-2 AD:03 DD:18 DE:01 
GOT-1 AA:02 AB:05 BB:15 
GOT-2 DD:22 

GPT DD:14 DE:03 EE:05 

MPI AA:01 BB:03 BC:01 CC:06 
ACON1 BB:01 CC:14 

ACON2 DE:01 DF:03 FF:03 
6PGDM BB:20 


IDH-1 AA:18 AB:01 AC:02 CC:01 


IDH-2 BB:21 
ME AA:22 
TPI CC:22 
LAP-4 AA:22 
PK AA:11 
AK AA:07 
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FUM  AA:08 
GO+ AA:05 
GO-  AA:07 
GA3PD AA:14 
ALD = AA:07 
GD = AA:06 
AO AA:08 
ENO AA:10 
CA AA:05 
GLU+ AA:05 


jola Morsbach MOR 1342 
PGI .C€:01 CF:03.DD:04 DE:06’EF:29 


PGM AA:15 AC:01 AE:01 AG:11 EE:04 EG:02 


GG:09 


HK AB:01 BB:30 BC:11 CC:01 


MDH-1 AA:04 AB:11 BB:28 


MDH-2 AD:01 DD:41 


GOT-1 AB:08 BB:25 


GOT-2 DD:33 


GPT CD:02 DD:26 DE:12 EE:02 


MPI BB:01 BC:01 CC:16 


ACONI BC:03 CC:37 


ACON2 BF:01 DD:08 DE:01 DF:08 EE:02 FF:06 


6PGDH_ BB:30 


IDH-1 AA:35 AB:04 AC:01 BB:03 


IDH-2 BB:29 
ME  AA:42 
TRIS .€E22 
LAP-4 AA:33 
PK AA:07 
AK AA:09 
FUM AA:06 
GO+ <AA:05 
GO- AA:10 


GA3PD AA:02 


ALD AA:05 


GD AA:04 
AO AA:04 
ENO  AA:07 
CA  AA:06 


GLU+ AA:09 


jola Eichstaett EIC ik 422 
PGI DD:05 DF:14 FF:22 FH:01 


PGM AA:20 AG:15 GG:07 

HK _AB:01 BB:23 BC:16 CC:01 
MDII-1 AA:01 AB:09 BB:32 
MDH-2 AD:07 DD:35 

GOT-1 AA:04 AB:07 BB:30 
GOT-2 DD:42 

GPT CD:02 DD20!DE:I2TEE:03 
MPI BB:01 BC:04 CC:26 DD:01 
ACON1 BC:02 CC:33 

ACON2 BB:01 CF:01 DD:01 DF:07 FF:25 FG:01 
6PGDH BB:26 

IDH-1 AA:31 AB:04 BB:06 CC:01 
IDH-2 BB:28 

ME — AA:30 AB:05 BB:02 

TRIS AC 0122 

LAP-4 AA:28 

PK <AA:04 

AK  AA:06 

FUM AA:09 

GO+ AA:11 

GO- AA:08 

GA3PD AA:05 

ALD AA:07 

GD _AA:07 

AO AA:07 

ENO AA:07 

CA AA:02 

GLU+ AA:08 


jola Dollnstein DOL ibe 


PGI DD:03 DF:07 FF:11 

PGM AA:09 AG:12 

HK _BB:16 BC:04 CC:01 

MDH-1 AB:03 BB:17 

MDH-2 AD:01 DD:18 

GOT-1 AA:01 AB:04 BB:15 
GOT-2 DD:20 

GPT CE:01 DD:05 DE:13 EE:02 
MPI BB:02 BC:03 CC:14 

ACON1 CC:21 

ACON2 DD:01 DF:06 EF:01 FF:11 
6PGDH BB:20 


IDH-1 AA:19 AB:01 BB:01 


IDH-2 BB:21 
ME AA:21 
DRIN TEE:21 
LAP-4 AA:10 
PK AA:07 
AK  AA:05 
FUM AA:06 
GO+ AA:08 
GO- AA:06 


GA3PD AA:05 
ALD AA:09 
GD AA:04 
AO AA:11 
ENO AA:07 
CA AA:09 
GLU+ AA:05 


jola Esslingen ESS 2 
PGI DD:02 DF:09 FF:10 


PGM AA:12 AB:01 AE:01 AG:05 AII:01 BG:01 
IK = BB:16 BC:03 CC:02 

MDIHI-1 AB:04 BB:14 

MDII-2 AD:04 DD:15 


GOT-1 BB:21 


GOT-2 DD:21 


GPT CE:01 DD:09 DE:09 EE:02 


MPI BB:01 BC:05 CC:12 DD:01 


ACONI CC:12 


ACON2 BD:01 CF:01 DD:01 DF:01 EE:02 FF:07 


6PGDII BB:20 


- IDH-1 AA:14 AB:03 BB:03 


IDH-2 BB:21 
ME AA:21 
TPI CC:20 
LAP-4 AA:21 
PK AA:08 
AK AA:08 
FUM AA:07 
GO+ AA:05 
GO- AA:10 


GA3PD AA:11 


ALD AA:03 


“ GD AA:05 


AO AA:07 


ENO AA:07 


CA AA:03 


GLU+ AA:06 


rhat Parleithen PAR Deve? 
PGI AE:01 CC:13 CE:13 EE:02 


PGM AA:01 CC:01 CG:09 CH:01 DG:01 DH:01 


EG:02 EH:01 GG:12 GH:01 HN:02 


HK AA:01 AB:09 AC:01 BB:19 BC:02 


MDH-1l AA:14 AB:17 BB:01 


MDII-2 AA:17 AB:04 AC:04 AD:05 BB:01 DD:01 


GOT-1 BB:29 BD:02 DD:01 


GOT-2 BD:01 DD:31 


GPT DD:04 DE:16 DF:03 EF:08 


MPI AA:02 BB:08 BC:04 CC:04 


ACONI BB:17 BC:06 


ACON2 AB:01 BB:01 BD:03 DD:16 DE:01 DF:01 


6PGDH BB:03 BC:04 CC:25 LAP-4 AA:28 
IDH-1 CC:07 CD:12 DD:13 PK AA:07 
IDH-2 BB:32 AK AA:05 
ME _AA:01 BB:30 BC:01 FUM AA:10 
TPL CE32 GO+ AA:07 
LAP-4 AA:22 GO- AA:07 
PK AA:03 GA3PD AA:08 
AK  AA:03 ALD AA:07 
FUM AA:03 GD AA:05 
GO+ AA:03 AO AA:03 
GO- AA:03 ENO AA:06 
GA3PD AA:03 CA AA:07 
ALD AA:03 GLU+ AA:08 
GD AA:03 rhat Velden/Peg. VEL 2. 
PG] AC:01.CC:18.CD:01 CE:05 CE:0T EE:01 
AO AA:03 
PGM AG:01 CE:01 CH:01 EG:07 GG:18 
ENO AA:03 
HK _AA:01 AB:07 BB:18 BC:02 
CA AA:03 


MDH-1 AA:11 AB:13 BB:04 
GLU+ AA:03 
MDH-2 AA:15 AB:02 AC:01 AD:08 


rhat Eisenhammer EIIA 2.92 
PG] \GG:15 CE:10 EE:03 GOT-1 AB:06 BB:17 BD:04 CC:01 
PGM AG:03 AH:01 CC:03 CG:02 CH:02 EE:02 GOT-2 DD:28 


EG:03 GG:07 G11:03 HH:02 

GPT CD:01.DD:05 DE:10’EE212 
HK AA:01 AB:03 AC:02 BB:06 BC:01 CC:15 

' MPI AA:01 AB:01 BB:13 BC:02 CC:05 

MDH-1 AA:10 AB:12 BB:04 BF:02 

ACONI BB:17 BC:01 CC:01 
MDII-2 AA:14 AB:01 AC:01 AD:11 DD:01 

ACON2 AA:01 AB:01 AC:01 BB:01 BC:02 CC:03 


GOT-1 BB:20 BD:07 CD:01 DD:02 
GOT-2 DD:27 6PGDH CC:24 
GPT DD:04 DE:15 DF:01 EE:07 EF:01 IDH-1 AD:03 CC:01 CD:04 DD:20 
MPI BB:17 BC:03 CC:01 IDH-2 BB:28 
ACONI BB:21 BC:07 ME _ BB:18 BC:04 CC:01 
ACON2 BB:02 BD:04 BE:01 BF:01 CD:02 DD:17 TPI AA:02 AC:02 CC:17 
DF:01 
LAP-4 AA:28 
6PGDH CC:25 
PK AA°:11 
IDII-1 AB:01 AD:03 CD:07 DD:17 
AK  AA:06 
IDII-2 BB:28 
FUM AA:08 


ME BB:28 
GO+ AA:09 
TED. CD:01 CE:26 


GO- AA:HI 
GA3PD AA:10 
ALD AA:06 
GD AA:06 
AO AA:06 
ENO AA:08 
CA AA:09 
GLU+ AA:10 


rhat Lungsdorf LUN Zu? 
PGI CC:18 CE:04 EE:0i 


PGM AG:01 CG:02 EG:07 GG:12 GH:01 
HK AB:15 BB:08 

MDII-1 AA:11 AB:05 BB:02 CC:01 
MDH-2 AA:14 AB:03 AC:01 AD:01 
GOT-1 AA:01 BB:11 BD:02 

GOT-2 DD:23 

GPT DD:02 DE:15 EE:06 

MPI AC:02 BB:09 BC:02 CC:07 

ACONI BB:22 BC:01 


ACON2 BB:01 BD:01 BE:01 CC:01 CD:02 DD:06 
DE:02 EE:02 


6PGDH CC:22 DF:01 
IDH-1 AC:01 AD:03 CC:03 CD:04 DD:12 
IDIi-2 BB:11 


ME AB:01 BB:22 


BEM IEC?3 
LAP4 AA:23 
PK AA:06 
AK AA:05 
FUM AA:08 
GO+ AA:08 
GO- AA:06 


GA3PD AA:10 


ALD AA:07 


GD AA:9 


AO AA:06 
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ENO AA:09 
CA AA:02 
GLU+ AA:06 


that Artelshofen ATH DI: 
PGI AC:01 CC:12 CE:04 EE:03 


PGM CG:03 CH:01 EE:01 EG:04 GG:11 


IIK AA:02 AB:09 BB:08 CC:01 


MDH-1 AA:06 AB:08 BB:04 


MDH-2 AA:13 AC:02 


GOT-1 AB:03 BB:13 BD:01 


GOT-2 DD:20 


GPT DD:04 DE:07 EE:09 


MPI AA:01 BB:03 CC:04 


ACONI BB:17 BC:03 


ACON2 BB:02 BD:01 DD:08 DE:01 EE:04 


6PGDH CC:20 


IDH-1 AC:01 AD:04 CC:05 CF:01 DD:07 DF:02 


IDH-2 BB:20 


ME _ BB:13 BC:01 


TRIIZEE:07, 
LAP-4 AA:20 
PK AA:05 
AK  AA:06 
FUM AA:06 
GO+ AA:05 
GO- AA:06 


GA3PD AA:03 


ALD AA:10 


GD AA:07 


AO AA:08 


ENO AA:09 


CA AA:20 


GLU+ AA:07 


rhat Pottenstein POT Du, 
PGI CC:14 CE:11 CF:04 EE:04 


PGM CG:05 EG:05 GG:22 GH:01 
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tin AA:04 AB:10 BB:11 

MDH-1 AA:11 AB:10 BB:11 

MDH-2 AA:18 AB:04 AC:04 AD:05 BB:01 CD:01 
GOT-1 AB:06 BB:23 BD:03 DD:01 

GOT-2 DD:32 DF:01 

GPT DD:04 DE:17 EE:12 

MPI BB:08 BC:01 CC:06 

ACONI BB:24 BC:01 


ACON2 BB:02 BC:01 BD:03 BE:01 CC:01 CD:01 
DD:09 EE:05 FF:08 


6PGDH CC:33 


IDH-1 AA:01 AC:01 AD:08 BD:01 CC:01 CD:04 
CF:01 DD:16 


IDH-2 BB:33 


ME _ AB:01 BB:30 BC:02 


TPI CC:26 
LAP-4 AA:33 
PK AA:11 
AK  AA:09 
FUM AA:03 
GO+ AA:12 
GO- AA:10 


GA3PD AA:08 


ALD AA:04 


GD AA:06 


AO AA:09 


ENO AA:07 


CA AA:33 


GLU+ AA:07 


rhat Hasslach HAS 22. 
PGI AF:01 CC:11 CE:04 CF:03 


PGM CC:01 CE:01 CG:03 EG:03 GG:13 


HK AA:02 AB:01 BB:16 


MDH-1 AA:02 AB:11 BB:04 


MDH-2 AA:15 AB:01 AC:02 AD:01 BB:01 


GOT-1 AA:01 AB:03 BB:10 BD:06 


GOT-2 CC:03 CD:07 DD:10 


GPT DD:03 DE:12 EE:05 


MPI AB:01 BB:07 BC:01 CC:03 


ACONI BB:17 BC:02 


ACON2 BD:03 CD:03 DD:11 


6PGDH CC:21 


IDH-1 AA:03 AD:03 CC:02 CF:02 DD:09 FF:01 


IDH-2 BB:21 


ME — BB:19 CC:01 


TPI Cc:10 
LAP-4 AA:21 
PK AA:06 
AK = AA:07 
FUM AA:08 
GO+ AA:11 
GO- AA:08 


GA3PD AA:08 


ALD AA:MI 


GD AA:06 


AO AA:08 


ENO AA:06 


CA  AA:06 


GLU+ AA: 


rhat Lauterhofen LAU PX 74 
PGI CC:09 CE:07 CF:02 EE:04 


PGM AG:01 BE:01 CG:05 EG:02 GG:11 GH:02 


HK AB:04 AC:01 BB:06 BC:02 CC:09 


MDH-1 AA:09 AB:09 BB:01 BC:01 


MDH-2 AA:12 AB:02 AC:01 AD:07 


GOT-1 AD:01 BB:17 BD:04 


GOT-2 DD:22 


GPT DD:05 DE:12 DF:01 EE:04 


MPI AA:02 AC:02 BB:07 BC:04 CC:02 


ACONI BB:17 BC:05 


ACON2 AD:01 BB:01 BD:01 BE:01 BF:02 CD:01 
DD:09 DE:01 DF:01 FF:04 


6PGDH CC:22 


ipii-i AC:01 AD:07 CD:03 DD:11 


IDH-2 BB:20 


ME BB:18 BC:02 CC:02 


EIS ICE:09 
LAP-4 AA:22 
PK AA:07 
AK AA:MII 
FUM AA:06 
GO+ AA:05 
GO- AA:03 


GA3PD AA:09 
ALD AA:03 
GD AA:03 
AO AA:03 
ENO AA:04 
CA AA:09 
GLU+ AA:12 


angt Seewaldsee SEE 203 
PGI AC:08 BC:01 CC:31 EE:01 


PGM AG:05 BB:02 BG:05 CC:01 CG:04 EE:02 
GG:19 GI:02 


HK _AB:01 BB:36 BC:02 CC:02 

MDH-1 AA:10 AB:20 BB:11 

MDH-2 AA:37 AB:01 AD:01 DD:01 GG:01 
GOT-1 BB:23 BC:10 CC:08 

GOT-2 CC:01 DD:39 FF:01 

GPT CC:02 CD:07 CE:01 DD:16 DE:13 EE:06 
MPI AA:01 AB:01 BB:12 BC:02 CC:16 DD:01 
ACON1 BB:20 BC:19 CC:01 CD:01 

ACON2 BB:15 BD:16 BE:01 DD:09 

6PGDH CC:39 FF:01 


IDH-1 AA:01 AD:20 CC:02 CD:06 CF:01 DD:10 
DF:01 


IDH-2 BB:41 
ME  AA:06 BB:32 BC:01 CC:02 
MEIST CE:34 


LAP-4 AA:41 
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PK AA:10 
AK = AA:03 
FUM AA:09 
GO+ AA:07 
GO- AA:05 
GA3PD AA:11 
ALD AA:08 
GD AA:11 
AO AA:08 
ENO AA:08 
CA  AA:07 
GLU+ AA:04 


ang St.Egyden STE 2 4 
PGI AC:07 AE:02 CC:16 CE:02 CF:03 EE:01 EF:02 


PGM BC:01 BG:01 CC:06 CE:01 CG:07 EE:02 
EG:03 GG:12 : 


HK _BB:33 
MDH-1 AA:04 AB:07 BB:22 


MDH-2 AA:21 AB:05 AD:02 AI:01 BB:01 DD:01 
DI:01 GG:01 


GOT-1 BB:24 BC:04 CC:01 

GOT-2 BD:01 DD:28 

GPT CD:01 CE:01 DD:08 DE:12 EE:10 
MPI BB:10 BC:03 CC:05 

ACON1 BB:09 BC:07 CC:04 


ACON2 BB:05 BD:06 CC:01 CD:02 DD:07 DE:03 
EE:02 


6PGDH AC:02 CC:20 

IDH-1 AC:01 AD:02 CC:06 CD:09 DD:12 
IDH-2 BB:23 

ME _AB:02 BB:27 BC:01 

UP CE25 

LAP-4 AA:27 

PK AA:07 

AK _AA:07 

FUM AA:07 


GO+ AA:07 
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30- AA:07 
GA3PD AA:07 
ALD AA:07 
GD AA:07 
AO AA:16 
ENO AA:07 
CA AA:01 
GLU+ AA:07 


ang Bucova BUV IST 
PGI AC:02 AE:02 AF:01 CC:14 CE:02 CF:08 EF:01 


PGM CC:01 CE:02 CG:12 CH:01 DD:01 EG:04 
GG:08 HH:01 


HK  BB:29 BC:01 

MDH-1 AB:04 BB:15 

MDH-2 AA:19 AB:05 AC:02 AD:01 BD:01 DD:01 
GOT-1 BB:30 

GOT-2 DD:30 

GPT CD:01 CF:01 DD:12 DE:13 EE:01 EF:01 FF:01 
MPI BB:27 BC:02 CC:01 

ACONI BB:24 BC:05 CC:01 


ACON2 BB:01 BD:05 CD:01 DD:16 DE:01 DF:02 
EE:01 FF:01 


6PGDH CC:29 
IDH-1 AD:04 CC:05 CD:04 DD:15 DF:01 


IDH-2 BB:29 


ME _ BB:29 
TPIT Cc:30 
LAP-4 AA:30 
PK AA:05 
AK AA:08 
FUM AA:03 


GO+ AA:04 


GO- AA:11 


GA3PD AA:08 


ALD AA:07 


GD AA:08 


AO AA:05 


ENO 


CA 


AA:06 


AA:06 


GLU+ AA:04 


ang Trystin TRS 2, 74 


PGI 
EE:01 


PGM 


HK 


MDH- 


MDH- 


AA:02 AC:03 CC:08 CD:01 CE:05 CF:03 DF:01 
EF:01 


BG:02 CC:02 CE:02 CG:10 EG:01 GG:07 


AB:01 BB:24 


1 AB:06 BB:18 


2 AA:18 AC:05 BC:01 


GOT-1 BB:24 BC:01 


GOT-2 DD:25 


GPT 


MPI 


CD:01 DD:09 DE:10 EE:05 


AA:01 BB:18 BC:01 CC:02 


ACONI AB:02 BB:16 BC:06 BD:01 


ACON2 BC:01 BD:04 CC:02 CD:01 CE:01 DD:12 


DE:03 


6PGDNM CC:22 CF:01 


IDH-1 


IDH-2 


ME 


TPI 


LAP-4 


PK 


AK 


FUM 


GO+ 


GO- 


AD:06 CC:03 CD:05 DD:11 


BB:23 BC:02 


BB:24 BC:01 


CC:09 


AA:25 


AA:09 


AA:07 


AA:10 


AA:04 


AA:05 


GA3PD AA:09 


ALD 


GD 


AO 


ENO 


CA 


GLU+ 


AA:06 


AA:I 


AA:11 


AA:09 


AA:05 


AA:09 


occ Dompierre DOM 1 4 


PGI 


CF:01 FF:37 FG:06 


PGM AA:06 AC:02 AF:19 DF:02 FF:12 11:01 


HK  BB:43 BC:01 


MDH-1 AB:04 BB:40 


MDH-2 DD:42 DE:02 


GOT-1 BB:40 


GOT-2 DD:45 


GPT BD:02 CD:04 CE:01 DD:34 DE:01 EE:02 


MPI BB:14 BC:03 CC:09 


ACON1 BB:42 BC:02 


ACON2 BB:02 BC:05 BD:02 BF:02 CC:13 CE:03 


CF:01 DD:06 DF:02 EE:03 


6PGDNH BB:13 BC:03 CC:06 


IDH-1 AA:41 DE:01 


IDH-2 BB:26 
ME AA:42 
IBRIZICE:36 
LAP-4 AA:30 
PK AA:06 
AK AA:10 
FUM AA:7 
GO+ AA:03 
GO- AA:11 


GA3PD AA:07 
ALD AA:12 
GD AA:08 
AO AA:06 
ENO AA:09 
CA AA:05 
GLU+ AA:03 


cpyr C.Santigosa CDS 103 
PGI DD:01 FF:46 FG:02 


PGM AA:01 AF:03 CC:01 CF:03 FF:47 
HK AB:01 BB:30 BC:02 

MDH-1 AB:02 BB:51 

MDH-2 DD:54 DE:02 


GOT-1 AA:01 BB:55 


GOT-2 DD:53 DF:03 

GPT CD:05 DD:44 DE:03 
MPI BB:25 BC:21 CC:10 
ACONI BB:37 BC:03 
ACON2 BB:12 BC:14 CC:16 CD:01 CE:01 
6PGDH BC:02 CC:53 
IDH-1 AA:46 AB:03 BB:06 
IDH-2 AB:01 BB:53 BC:01 
ME AA:53 AC:02 DD:01 
TPI BB:01 CC:41 

LAP-4 AA:45 

PK AA:10 

AK AA:10 

FUM AA:10 

GO+ AA:10 

GO- AA:10 

GA3PD AA:10 

ALD AA:10 

GD AA:10 

AO AA:10 

ENO AA:03 

CA = AA:27 

GLU+ AA:07 


tila Interneppo INT 3» 1 
PGI FF:15 


PGM FF:12 FI:02 11:02 
HK _BB:10 BC:01 
MDH-1 BB:10 

MDH-2 DD:08 DE:05 
GOT-1 AB:04 BB:07 


GOT-2 CC:11 CD:03 CE:02 
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GPT BD:01 CC:02 CD:05 CE:01 DD:02 DE:01 


DF:01 


MPI BB:l2 


ACON1 BB:03 BC:06 CC:04 


ACON2 BD:02 CC:01 CD:01 DD:07 DE:01 EE:02 
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6PGDII BB:02 BC:01 CC:09 
IDH-1 AA:08 AB:05 
IDH-2 BB:12 

ME  AA:13 AB:01 
TPI BC:02 CC:14 
LAP-4 AA:16 

PK AA:15 

AK  AA:08 

FUM AA:15 

GO+ AA:10 

GO- AA:10 
GA3PD AA:02 
ALD AA:06 

GD AA:16 

AO AA:16 

ENO AA:04 

CA AA:09 

GLU+ AA:02 


tila Monte Prat MTP Be 
PGI BF:02 CF:01 FF:64 FH:04 


PGM AA:03 AF:03 DF:05 EF:01 FF:44 FI:14 
HK AB:01 BB:68 BC:01 CC:01 

MDH-1 AD:01 BB:65 BD:03 DD:02 

MDH-2 AD:03 DD:42 DE:20 EE:03 

GOT-1 AA:04 AB:16 AD:01 BB:50 


GOT-2 AC:01 CC:46 CD:17 CE:02 CF:02 DD:01 
DE:01 DF:01 


GPT AB:01 AD:01 BB:02 BC:05 BD:05 BE:04 CC:14 
CD:20 CE:10 CF:01 DD:04 
DE:02 EE:02 
MPI AA:01 AB:04 BB:43 BC:03 CC:01 
ACON1 BB:21 BC:26 CC:15 


ACON2 AC:01 AE:01 BC:01 BD:02 CC:03 CD:03 
CE:01 DD:34 DE:08 DF:01 EE:07 


6PGDH CC:59 CE:01 
IDH-1 AA:58 AB:05 AD:07 DD:01 
IDH-2 BB:71 


ME  AA:64 AB:04 BB:01 BC:02 


TPI BB:02 BC:01 CC:66 
LAP-4 AA:71 
PK AA:12 
AK AA:12 
FUM AA:2 
GO+ AA:12 
GO- AA:19 
GA3PD AA:20 
ALD AA:23 
GD AA:19 
AO AA:14 
ENO AA:09 
CA AA: 
GLU+ AA:03 
END; 


SToP VARIAB: 
FULLOUT,HTYPE=1,PCRIT=1; 
END; 


SToP HDYWBG: 
YATES; 
LEVENE,EXACTP: 
END; 


SToP SIMDIS: 
NEI; 
END; 


SToP COEFOUT: 
ABOVE =1,BELOW =2; 
END; 


SToP HIERARCHY: 
NLEVEL=2; 
SEMISPEC 
SUBSPECIES 
POPULATION 


HIPPO 
jurassica 
jurassicol 
centropyr 
occident 

ANGELICAE 
carolimagn 
rhatisbon 
angelicotr 
angelicae 

TRANSALPIN 
tilaventa 

END; 
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Tab. 13: F-Statistiken einzelner Allele im Z. transalpina-Komplex 

Erläuterung: + + bedeutet P<0,1;*bedeutet P<0,05;**bedeutet P<0,01;***bedeutet 
P<0,001. Nicht gekennzeichnete Werte sind nicht signifikant. Die mit dem * gekenn- 
zeichneten F-Werte und Stichprobenumfänge n beziehen sich auf 13 polymorphe Loci 
(ohne 6PgDh, Mpi und Me). 


Allele i n(i) F..(i) n(i)* F.(i)* F.(i) F.,(i) 
Pgi-A 0,036 0,114*** 0,081*** 
Pgi-B -0,013 -0,001 0,012 
Pgi-C Ont 0,579*** 0,527*** 
Pgi-D Oz 0,326*** 0,181*** 
Pgi-E (0 0,238*** OA1s33 
Pgi-F 0,155*** 0,724 0,673*** 
Pgi-G -0,061* -0,002 0,055*** 
Pgi-H -0,024 -0,001 0,022“ 
Locus Pgi 1159 0127 741 0,106 0,552*** 0,487*** 
Pgm-A 0,167*** 0,618*** 0,541*** 
Pgm-B 0,106*** 0,155*** 0,056*** 
Pgm-C 0,079** 0,218*** 0,151*** 
Pgm-D 0,203*** 0,224*** 0,026** 
Pgm-E 0,135*** 0,186*** 0,059*** 
Pgm-F O77" 0,807*** 0,765*** 
Pgm-G 0,085** 0,344*** 0,283*** 
Pgm-H 0,218*** 0,309*** 0,116** 
Pgm-l 03235" 0,404*** O2 
Pgm-J -0,007 0,007 
Locus Pgm 1165 0,125*** 747 0,08 0,435*** 0,355*** 
Hk-A 0,109*** 0,254*** 0,163*** 
Hk-B OE 0,32*** az 
Hk-C 0,238*** 0,458*** 0,288*** 
Locus Hk 1091 0,153*** 694 0,157 0,342*** 0.222 = 
Mdh1-A 0,031 0,286*** 0,263*** 
Mdh1-B 0,025 0,284*** 0,265*** 
Mdh1-C 0,663*** 0,677*** 0,042*** 
Mdh1-D DATE 0,499*** 0,055*** 
Mdh1-E 1.0 10 0,044*** 
Mdh1-F -0,037 -0,001 0,035*** 


Locus Mdh1 1102 0,038 704 0,016 0,289*** 0,261 
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Allele i n(i) 


Mdh2-A 

Mdh2-B 

Mdh2-C 

Mdh2-D 

Mdh2-E 

Mdh2-G 

Mdh2-I 

Locus Mdh2 1138 
Got1-A 

Got1-B 

Got1-C 

Got1-D 

Locus Got 1093 
Got2-A 

Got2-B 

Got2-C 

Got2-D 

Got2-E 

Got2-F 

Locus Got2 1150 
Gpt-A 

Gpt-B 

Gpt-C 

Gpt-D 

Gpt-E 

Gpt-F 

Gpt-H 

Locus Gpt 1161 
Mpi-A 

Mpi-B 

Mpi-C 

Mpi-D 

Locus Mpi 914 
Acon1-A 

Acon1-B 

Acon1-C 

Acon1-D 

Acon1-E 


Loc. Acon1 1067 


F.(i) 


0,083** 
O43 
0,016 
0,136*** 

-0,081** 
10" 

-0,031 
0,096** 
0,076* 
0,086** 
0,419*** 

-0,028 
0,086** 

-0,007 

-0,016 
0,086** 
Odour 

-0,055" 
0262" 
0,109°% 

-0,014 
0,04 
0,016 

-0,012 
0,016 
0,153*** 

-0,014 
0,006 
0,602*** 
0,55*** 
0,579*** 
1.0” 
0,572*** 

-0,042 
0,126** 
0,126*** 

-0,017 
10" 


0,127*** 


n(i)* F,.(i)* 


721 0,003 
707 0,083 
746 0,036 
737 0,003 
568 0,556 
666 0,074 


F.,(i) 


0,603*** 
0,192*** 
0,084** 
0.715% 
0,085** 
1.0 

-0,001 
0,599*** 
0,165*** 
0,164*** 
0,551 
0,038 


0517277 


-0,001 
0,7865 
01759 

-0,002 
OT 


0,714*** 


O22" 
0,276°** 
0,144°** 
0,19°** 


0,184*** 


0,173*** 
0,6517 
0,676*** 
0,698*** 
1,0*** 
0,685*** 
-0,001 
0,5379 
0:5877> 
-0,001 
1,0*** 


0,576*** 


F.,(i) 


0,567*** 
0:07 
0106972 
0:67.22 
O}153*** 
0,026** 
0}029*== 
0,556*** 
0,096*** 
0,085*** 
0,227*** 
0,064*** 
0,095*** 
0,007 
0,014 
0841255 
0235 
0,05*** 
0,02 
0,682*** 
0,014 
0,085*** 
0,264*** 
0,154*** 
OA 
0,036*** 
0,014 
0,169*** 
0412325 
0,2857 
02815 
0,038*** 
0,263*** 
0,039*** 
0,514*** 
Ori Sexe 
0,016 
0,016 


0,514*** 


Allele i 


Acon2-A 
Acon2-B 
Acon2-C 
Acon2-D 
Acon2-E 
Acon2-F 
Acon2-G 
Acon2-H 
Loc. Acon2 
6Pgdh-A 
6Pgdh-B 
6Pgdh-B 
6Pgdh-D 
6Pgdh-E 


6Pgdh-F 


Locus 6Pgdh 


Idh1-A 
Idh1-B 
Idh1-C 
Idh1-D 
Idh1-E 
Idh1-F 
Locus Idh1 
Idh2-A 
Idh2-B 
Idh2-C 
Locus Idh2 
Me-A 
Me-B 
Me-C 
Me-D 
Locus Me 
Tpi-A 
Tpi-B 
Tpi-C 
Tpi-D 
Locus Tpi 


Mittelwerte 


Koeff. der genetischen Diversität (NEI): 


n(i) F.(i) 


0,329 
0,186*** 
0,341*** 
0292 
O5 
0,394*** 
-0,014 
0,658*** 
997 0,315*** 
-0,048 
O69 
0,663*** 
0,388*** 
-0,018 
0,3957 
1029 0,651*** 
0,2922 
0,426*** 
0,4122 
01234755 
-0,012 
0,143*** 
1160 0,294*** 
-0,027 
-0,034 
-0,035 
1036 -0,033 
0,665*** 
0'519 
0,3097 
0,294*** 
1140 0,529*** 
Oral2z 
0,198*** 
0,9932 
-0,017 
892 0,53*** 


0,214*** 


n(i)* 


627 


634 


740 


651 


725 


558 


F..(i)* 


0,292 


0,505 


0,276 


0,033 


0,329 


0,525 


0,17,7222 


F,,(i) 


0,379*** 
0,426°** 
0,486*** 
0,43*** 

0,562:** 


0,7035 


0,666"** 
0,504*** 

-0,001 
0,954*** 
0,944*** 
0,399*** 

-0,001 
0,364°** 
0,942°** 
0,678°** 
0,481*** 
0,499*** 


0,601°*7 


O96. 
0,606*** 
-0,001 
-0,002 
-0,001 
0,02 
0,938*** 
0,878°° 
0,3585 
0,308*** 
0,881*** 
OST 
0232 
0,594*** 
-0,001 
0,576*** 


0,543*** 


G,,=H,/H, = 0,37691, mit H,=0,25467 und H,=0,43831 
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F.,(i) 


0.08*** 
0,294*** 
0,228 
0,196*** 
0,093*** 
ER lie 
0,014 
0,025 
Ota 
0,044*** 
0,854 
0,833*** 
0,018 
0,016 
0,021 
0,833*** 
0.57 
0,096*** 
Se si 
0,479°** 
0,012 
0,062*** 
0,442°”* 
0,025 
0,03" 
0,033*** 
0,03" 
0,815*** 
0,749°** 
0.071” 
0,021 
0,746°** 
Osu 
0,04"** 
0,093*** 
0,016 
0,097°* 


0,419*** 
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Tab. 14: Inzuchtkoeffizienten F,,(ik) ausgewählter Populationen des Z. transalpina-Komplexes 


Erläuterung: Ausgewählt wurden Populationen in der Nähe der Kontaktzonen (GAM, HIM, 
RZB, KIK, KIR, KAZ, ENK) und solche des Kernareals (PAR, POT, SEE). Die 
Populationen Katzental, Enkering, Parleithen, Pottenstein und Seewaldsee sind am Locus 
Triosephosphat-Isomerase (Tpi) monomorph, diejenigen der Populationen Gambach, 
Himmelstadt, Retzbach, Kinding, Katzental und Enkering am Locus Glutamatoxalacetat- 
Transaminase (Got). 


++ P < 0,1; * P < 0,05; ** P < 001: = P< 0.001 monom TEE 1s: 
monomorph 


Population k Gambach Himmelstd. Retzbach Kinding (ang) Kinding (hip) 
Abkz. GAM HIM RZB KIK KIR 
Pgi-A -0,008 -0,011 
Pgi-B 
Pgi-C 0,3372 -0,22 0,206 0,621*** 
Pgi-D 0,179 
Pgi-E 0,353** -0,087 0,04 0,182 
Pgi-F 0,562*** -0,111 0,7822 0,458** 
Fs(K) 0,449*** -0,157 monom. 0,238” 0,395** 
Pgm-A 0,389** 0,092 03= 0,583*** 
Pgm-B -0,02 -0,034 
Pgm-C -0,14 0,143 -0,095 0,002 0,367* 
Pgm-E -0,062 0,107 0,164 -0,055 
Pgm-F -0,011 
Pgm-G 0,249* 0,199 -0,095 0,147 0,381** 
Pgm-H -0,184 -0,055 
Pgm-I -0,017 -0,011 
Pgm-J -0,007 
F..(k) 0,207” 0,153 -0,006 0,091 0.3797 
Hk-A 0,197 0,265 -0,07 0,088 0,776*** 
Hk-B 0,197 0,265 -0,07 0,088 0,084 
Hk-C -0,099 
F,s(k) 0,197 0,265 0,07 0,088 0,166 
Mdh1-A 0,073 -0,002 -0,014 0,176 -0,015 
Mdh1-B 0,073 -0,002 -0,014 0,176 -0,015 
Fis(k) 0,073 -0,002 0,014 0,176 0,015 
Mdh2-A 0,459*** -0,091 -0,098 0,476*** 0,378** 
Mdh2-C 0,309** -0,067 -0,011 -0,026 -0,011 
Mdh2-D 0,658*** -0,021 -0,111 0,489*** 0,39 
Mdh2-E -0,011 
F,s(K) 0,5277 -0,073 -0,099 0,453** 0,368”* 
Got1-A -0,057 -0,103 -0,034 -0,05 
Got1-B -0,111 -0,159 -0,045 0,028 


Got1-D -0,048 -0,02 -0,011 -0,079 


Fortsetzung 
Tab. 14 
F,,(k) 
Gpt-B 
Gpt-C 
Gpt-D 
Gpt-E 
Gpt-F 
Fis(k) 
Mpi-A 
Mpi-B 
Mpi-C 
Fis(k) 
Acon1-B 
Acon1-C 
Acon1-E 
F,s(k) 
Acon2-A 
Acon2-B 
Acon2-C 
Acon2-D 
Acon2-E 
Acon2-F 
Acon2-H 
Fıs(k) 
6Pgdh-B 
6Pgdh-C 
6Pgdh-D 
6Pgdh-E 
F,s(k) 
Idh1-A 
Idh1-B 
Idh1-C 
Idh1-D 
Fis(k) 
Me-A 
Me-B 
Me-C 
Me-D 
Fs(k) 
Tpi-A 
Tpi-B 
Tpi-C 
Fis(k) 


-0,081 
-0,007 


DIE 
02192 
-0,007 
0,207” 
O15 
0,327* 
0,253* 
0,329* 
0,289* 
0,289* 


0,289* 
1,0*** 
0,173 
-0,035 
0,281* 
0,373** 
-0,017 
0,658*** 
0,258* 
O}691*=* 
0,686*** 
1,0*** 


0,698*** 
0,461*** 


0,341*** 
0;399%* 
0,41*** 
077.16°== 
0,626*** 
-0,022 


0,643*** 
(6) 163258 


0,63*** 
0,63*** 


-0,127 


0,026 
0,026 


0,026 
0,5212 
0,482* 


0,904*** 


0,65** 
-0,042 
-0,042 


-0,042 


0,333" 


-0,104 
-0,064 
-0,049 


-0,012 


-0,021 


-0,021 
-0,021 
-0,087 

1,0*** 


0,242 
0,265 


1 ‚0*** 
1h (0 


1:05 


monom. 


-0,011 


0,007 
0,035 


0,019 
-0,012 
0,228 
0,298 
0,256 
0,044 
0,044 


0,044 


-0,085 
-0,038 
-0,093 


-0,085 
1 105 
1 072% 


4 10722 
-0,045 
-0,034 


-0,011 
-0,037 
0,225 
0,225 


0,225 


-0,012 


-0,012 
0,012 


-0,037 
-0,008 
-0,008 
-0,139 
-0,073 
-0,034 
-0,097 
0,655*** 
0,434*** 
0,37.97 
0,457*** 
0,159 
0,133 
1,0*** 
0,178 
-0,01 
OWES 
0,645*** 
ONG 25 
0,693*** 
077.89°* 


0,731*** 
05761 
0,761 


0.7.61 
0,567*** 


0,649*** 
05595 
0,574*** 
0,803*** 
0,497*** 
0,2923 
-0,03 
0,584*** 


monom. 
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-0,018 


-0,149 
-0,185 
-0,011 
0,164 


0,8*** 
0,8*** 
0,8*** 
0:96 
0:567°7= 


0,567*** 


0,655*** 
1,0*** 
0,427** 
0,806*** 
0,546*** 


0,585*** 
0,288* 
0,288* 


0,288* 
0,791°* 


0,789*** 
0,664*** 
0,719*** 
0,684*** 
0,7.7.877* 
-0,011 
-0,011 
0,692*** 


monom. 
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Population k Katzental 
Abkz. KAZ 
Pgi-A 
Pgi-B 
Pgi-C 0,187 
Pgi-D 0,6337” 
Pgi-E -0,158 
Pgi-F 0,468** 
F..(k) 0,214 
Pgm-A 0,717 
Pgm-B 
Pgm-C 047 
Pgm-D 
Pgm-E 0,195 
Pgm-G 0,239 
Pgm-H 0,456** 
Pgm-l 
F,(k) 0,396* 
Hk-A 0,205 
Hk-B 0,158 
Hk-C -0,014 
F,(k) 0,175 
Mdh1-A 0,209 
Mdh1-B 0,209 
F,,(k) 0,209 
Mdh2-A 0,2 
Mdh2-B 0,095 
Mdh2-C 
Mdh2-D 0,437* 
Mdh2-G 
Fis(K) 0,277 
Got1-A 
Got1-B 
Got1-C 
Got1-D 
Fs(k) monom. 
Got2-B 
Got2-C 
Got2-D 


Got2-F 


Enkering 


ENK 


-0,012 
-0,03 

-0,079 
-0,046 


Ona 


1 OF&% 


0,268 


0,628*** 


0,323" 
-0,021 
-0,116 
-0,091 
-0,096 

0,099 

0,099 

0,099 


-0,158 


-0,158 


-0,158 


0,086 


0,086 


0,086 


Parleithen Pottenstein 
PAR POT 
-0,018 
-0,018 -0,001 
-0,128 0,187 
-0,065 
-0,07 0,07 
1,0*** 
-0,026 -0,082 
-0,032 
-0,049 -0,082 
0,167 -0,2 
0,429* -0,015 
0,181 -0,134 
-0,026 0,132 
0,042 0,132 
-0,049 
0,004 0,132 
-0,273 0,375* 
-0,273 0,375* 
-0,273 0,375* 
-0,041 -0,03 
0,264 0,267 
-0,067 -0,082 
0,198 -0,1 
0,068 0,005 
-0,1 
0,467** 0,018 
0,467** 0.3515 
0,467** 0,065 
-0,016 
-0,016 -0,015 
-0,015 


Seewaldsee 
SEE 

-0,108 

-0,012 


0,055 


1 022 


0,086 
-0,067 
0,374** 


02795 


1 ‘Ope 


0,088 


-0,026 
0,229 

-0,012 
0/53;1*** 
0,64*** 
0,9375 
0,024 
0,024 
0,024 
0,64*** 


-0,012 


0,654*** 
1 (O5 


0,649*** 


0,437** 


0,437** 


0,437** 


No 


ALORS 


1 (02 


Foriseizung 
Tab. i4 
Fıs(k) 
Gpt-C 
Gpt-D 
Gpt-E 
Gpt-F 
Fis(k) 
Mpi-A 
Mpi-B 
Mpi-C 
Mpi-D 
Fis(k) 
Acon1-B 
Acon1-C 
Acon1-D 
Fis(k) 
Acon2-A 
Acon2-B 
Acon2-C 
Acon2-D 
Acon2-E 
Acon2-F 
Fis(k) 
6Pgdh-B 
6Pgdh-C 
6Pgdh-F 
Fis(k) 
Idh1-A 
Idh1-B 
Idh1-C 
Idh1-D 
Idh1-F 
Fis(k) 
Me-A 
Me-B 
Me-C 


Fis(K) 


monom. 


0,178 
0,218 
0,469* 
0,227 
Ome 
0,723** 


0,778** 


0.8222 
0,496** 


0,496** 


0,496** 
0,457* 
0,48* 
1,0*** 
0,449* 
-0,02 

0,405* 
0,462* 
1105 


10% 


monom. 
07622 
0,466** 
0:631* 
0,676*** 
-0,016 
0,645*** 
0,906*** 


0,906*** 


0,906*** 


monom. 
-0,03 
-0,126 


-0,022 


0,072 


0,433* 


0,236 


0,236 


0,236 


monom. 


0,36* 


0,634*** 


-0,046 


0,381* 


monom. 


-0,016 


-0,247 
-0,033 
-0,051 
-0,132 
1,0*** 
0,55* 


0,5* 


0,609** 
-0,15 


-0,15 


0,15 
-0,022 


0,233 


0,309 
-0,022 
-0,022 

0,22 

0,526** 


0,526** 


0,526** 


0,223 


0,223 


0,223 

1.0*** 

0.65*** 
-0,016 


0,654*** 
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-0,015 


-0,095 


-0,095 


-0,095 


0,864*** 


0,864*** 


0,864*** 
-0,02 


-0,02 


0,02 


0,35" 
0,466** 
0,7187 
0,889*** 
1,0*** 


0,742*** 


monom. 
0,018 
-0,015 
0,147 
0,092 
-0,015 
0,076 
-0,015 
-0,048 
-0,031 


-0,037 


1 10255 
0,231 
0,089 


0,243 


0,174 
0,651*** 
0,812*** 
0,879*** 
10% 
0,839*** 

-0,148 

-0,242 

-0,012 


-0,189 


0,153 


0,196 


-0,012 


0,17 


1:0 
10 
1.05% 


-0,242 


0,265" 
-0,346* 
-0,025 
0,176 

1,0*** 

0,926*** 

0,787” 


0,93*** 
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Overiay-Farbungen und Flüssigfärbungen: Die verwendeten Rezepturen basieren 
auf Angaben von AYALA (1972), SHAW & PRASAD (1970) und HARRIS & HOPKINSON 
(1976), wurden aber den jeweiligen Bedürfnissen entsprechend abgeändert. 


Aconitase (ACON) 


Puffer: 0,7 m Tris/HCI pH 8,0 
Agar: 
lonen: 0,5 m MgCl, 
Substrat: cis-Aconitat 
NADP (7,5 mg) 
Farbung: MTT (0,5 mg) 
Isocitrat-Dehydrogenase 
PMS 


Adenylatkinase (AK) 


Puffer: 0,1 m Tris/HCI pH 8,0 
lonen: 0,1 m MgCl.-Lsg. 
Substrat: Glucose 
Cosubstrat: NADP (15 mg) 
Koppelenzym: Glucose-6-PDh 
Hexokinase 
Farbung: MTT (7 mg) 
PMS (4 mg) 


Aldolase (ALD) 
Trennpuffer: Tris-Citrat pH 8; Shaw & Prasad V 


Puffer: 0,1 m Tris/HCI pH 8,0 
lonen: Arsenat-Lsg. (75 mg) 
Substrat: Fructose-1,6-diphosphat 
Cosubstrat: NAD (25 mg) 
Koppelenzym: Glyceraldehyd-3-PDh 
Farbung: MTT (10 mg) 

NBT (15 mg) 

PMS (2,5 mg) 


Enolase (ENO) 
Trennpuffer: Tris-Maleat pH 7,4; Shaw & Prasad XVIII 


Puffer: 0,1 m Tris/HCl pH 7,5 
Agar: 

lonen: 0,5 m MgCl, (40 mg) 
Substrat: 2-phospho-glycerate 
Cosubstrate: ADP 


NADH, (red.) 
Koppelenzyme: Phosphoglyceratmutase (PGM) 
Pyruvatkinase (PK) 
Lactat Dehydrogenase (LDh) 
(-> 1-2h) UV-Aktivität ! defluoreszierende Banden! 


Fumarase (FUM) 
Puffer: 0,7 m Tris/HCI pH 8,0 
0,1 m Phosphat pH 7,5 (pH-Kontrolle) 
Agar: 
lonen: 
Substrat: Na-fumaric acid 


E64 213 
35 ml 

400 mg 
0,75 ml 
45 mg 
0,75 ml 
0,5 ml 

2 units 
0,25 ml 


EG #2:7-4:3 
50 ml 

2 ml 

100 mg 
1,5 ml 

10 units 
10 units 
0,75 ml 
0,4 ml 


EC-4:1.2.13 
50 ml 

0,5 ml 

150 mg 

1,0 ml 

50 units 

1,0 ml 

0,75 ml 
0,25 ml 


EG 424A 
30 ml 

300 mg 

0,5 ml 

25 mg 

50 mg 

35 mg 

125 units 
20 units 
140 units 


EG4 2.1.2 
30 ml 


300 mg 


240 mg 


Cosubstrat: 
Koppelenzym: 
Farbung: 


NAD (15 mg) 

Malat Dehydrogenase 
MTT (5 mg) 

PMS (2,5 mg) 

MLB 


Glucose-6-phosphat Dh (GD) 
Trennpuffer: Shaw & Prasad XVIII 


Puffer: 
Agar: 
lonen: 
Substrat: 
Cosubstrat: 
Farbung: 


0.2m Tris/HCl pH 8,0 


0,5 m MgCl, 
Glucose-6-phosphat 
NADP (15 mg) 
MTT (7,5 mg) 

PMS (5 mg) 

MLB 


B-D-Glucose-Oxidase (GO-) 


Puffer: 
Substrat: 
lonen: 
Koppelenzym: 
Farbung: 


0,1 m Citratphosphat pH 7,0 
D-Glucose 

0,5 m MgCl, 

Peroxidase (100 units) 
DCIP 

MTT 
3-aminomethylcarbazole 


a,6-Glucosidasen (GLUC -,+) 


Puffer: 
Agar: 
Substrat: 


0,1 m Citrat pH 4,0 


4-methyl-umbelliferyl-6-D-glucopyranoside 
UV-Aktivität ( = 266nm); Foto innerhalb 1/2 h (Gelbfilter)! 


Glutamat-Oxalacetat-Transaminase (GOT) 


Puffer: 
Agar: 
Substrat: 


Farbung: 


0,2 m Tris/HCl pH 8,0 


L-Aspartat (zum Lösen im Puffer aufkochen) 


a-Ketoglutarat (22 mg) 


Pyridoxal-5'-Phosphat (15 mg) 


Fast Blue BB (40 mg) 


Giutamat-Pyruvat-Transaminase (GPT) 


Puffer: 
Agar 
Substrat: 


Farbung: 


0,25 m Tris/HCl pH 7,5 


L-Alanin(zum Lésen in Puffer aufkochen) 


a-Ketoglutarat(190 mg) 
NADH, 


D-Lactat-Dehydrogenase(eine Spatelspitze) 
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0,75 ml 
60 units 
0,5 ml 
0,25 ml 
0,2 ml 


EC 1.1.1.49 
30 ml 

300 mg 

0,2 ml 

25 mg 

1,5 ml 

0,75 ml 

0,5 ml 

0,2 ml 


EC 
50 ml 
100 mg 
0,2 ml 
1 Spatelspitze! 
0,25 ml 
0,25 ml 
1 Tropfen 


EC32421729 
25 ml 

250 mg 

10 mg 


EC 2.6.1.1 
25 ml 

300 mg 
160 mg 
0,5 ml 

4 ml 

0,5 ml 


E€2612 
25 ml 

300 mg 
600 mg 

5 ml 

5 mg 

70 units 


(Nach ca. 30 min sind die Banden unter UV-Licht (366 nm) zu erkennen. Es muß zügig ausgewertet werden, da die Banden 


stark überfärben. Nach ca. einer Stunde ist das Zymogramm nicht mehr lesbar!). 
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Glyceraldehydphosphat Dh (GA-3-PDh) 


Puffer: 
lonen: 


Cofaktor: 
Substrat: 


Cosubstrat: 
Farbung: 


Hexokinase (HK) 


Puffer: 
lonen: 


Substrat: 
Cosubstrat: 


Koppelenzym: 
Farbung: 


0,1 m Tris/HCl! pH 7,0 

0,5 m Arsenat-Lsg. (50 mg) 
0,5 m CaCl,-Lsg. (Aktivator EDTA) 
Na-pyruvat (LDh-Hemmung) 

0,2 m Tris/HCl pH 7,0 
Fructose-1 ,6-diphosphat 
Aldolase 

(1h bei 37°C inkubieren -> Triose-Phosphat entsteht!) 
NAD (30 mg) 

INT-Lsg. 

MTT (10 mg) 

PMS (2 mg) 


0,1 m Tris/HCl pH 7,0 
0,5 m MgCl.-Lsg. 
Galactose-Lsg. und/oder 
Glucose-Lsg. 

ATR 

NADP (10 mg) 
Glucose-6-PDh 

MTT (5 mg) 

MLB 


lsocitrat-Dehydrogenase (IDH) 


Puffer: 
Agar 
Ionen: 
Substrat: 


Färbung: 


0,2 m Tris/HCI pH 8,0 


0,5 m MgCl, 
DL-Isocitrat 
NADP 

MTT 

PMS 


Leucinaminopeptidase (LAP) 


Ägilibrierungs- 


puffer: 


(in Färbeschälchen) 


Puffer: 
Ionen: 


Substrat: 


Färbung: 


Malat-Enzym (ME) 


Puffer: 
Agar 
lonen: 
Substrat: 


Farbung: 


0,5 m Borat 

0,6 m MaCl, 

0,2 m Tris/Maleat pH 6,5 

0,5 m MgCl.-Lsg. 

4 m NaCl-Lsg. 
L-Leucyl-naphtylamid (in 2,5ml 
N,N-dimethyl-formamid lösen 
Black K, gefiltert (20mg) 


(in Nachweispuffer Tris/Maleat pH 6,5 geliert [300 mg Agar]) 


0,1 m Tris/HCI pH 7,0 


0,5 m MgCl, 
MDH-Substrat 
NADP 

MTT 

PMS 


ECE24712 
50 ml 

0,5 ml 

0,5 ml 

50 mg 

2 ml 

100 mg 

45 units 


1,25 ml 
1,5 ml 
1,0ml 
0,2 ml 


EC27A1 
25 ml 
0,25 ml 
0,75 ml 
0,75 ml 
18 mg 

1,0 ml 

24 units 
0,5 ml 

0,2 ml 


EG31:17142 
30 ml 

300 mg 

0,5 ml 

30 mg 

0,5 ml 

0,25 ml 
0,25 ml 


E:C34M2 


50 ml 
0,5ml 
50 ml 
1 ml 
1 ml 
10 mg 


0,5 ml 
30 ml 


EE21E1.1240 
30 ml 

300 mg 
0,25 ml 

2 ml 

0,5 ml 

0,25 ml 
0,25 ml 


Malat-Dehydrogenase (MDH) 


Puffer: 
Agar 
lonen: 
Substrat: 


Farbung: 


0,1 m Tris/HCl pH 7,0 


0,5 m MgCl, 
MDH-Substrat 
NAD 

MTT 

PMS 


Mannosephosphat-lsomerase (MPI) 


Puffer: 
Agar 
lonen: 


Substrat: 


Farbung: 


Peptidase (PEP-A) 


Puffer: 
Substrat: 
Enzyme: 


Färbung: 


‚0,1 m Tris/HCI pH 8,0 


0,1 m Mg,SO, 

4 m NaCl 

Mannose-6-Phosphat (Ba-Salz) 
NADP 

Phosphoglucose-lsomerase 
Glucose-6-Phosphat-Dehydrogenase 
MTT 

PMS 

MLB 
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EGA i3/ 
35 ml 

400 mg 
0,25 ml 

3.0 ml 

0,75 ml 

0,5 ml 

0,25 ml 


EC 53:5 
30 ml 
300 mg 
0,75 ml 
1 ml 

25 mg 
1 ml 

15 units 
20 units 
0,25 ml 
0,25 ml 
0,2 ml 


“ Alternativ kann auch das besser lösliche, aber sehr teure Na-Salz (10 mg) verwendet werden. In 
diesem Falle wird das Magnesiumsulfat (dient der Barium-Fallung) durch Magnesiumchlorid (0,5 ml) 


ersetzt. 


0,2 m Tris-HCl pH 8,0 
glycyl-L-leucine 

snake venom (Crotalus atrox) . 
Peroxidase 
3-aminoethylcarbazole 


Phosphoglucomutase (PGM) 


Puffer: 
Agar 
lonen: 
Substrat: 


Farbung: 


0,1 m Tris/HCl pH 8,0 


0,5 m MgCl, 
a-D-Glucose-1-Phosphat 

NADP 
Glucose-6-Phosphat-Dehydrogenase 
PMS 

MLB 


Phosphoglucose Isomerase (PGI) 


Puffer: 
lonen: 
Substrat: 
Cosubstrat: 


Koppelenzym: 


Farbung: 


0,1 m Tris/HCl pH 8,0 
0,5 m MgCL-Lsg. 
Fructose-6-phosphat 
NADP (5 mg) 
G-6-PDh 

PMS (2,5 mg) 

MLB 

MTT (5 mg) 


EC 3.4.-.- 
50 ml 
0,04 g 
0,01 g 


1 Spatelspitze 


1 Tropfen 


E@2754 
25 ml 

300 mg 
0,25 ml 
35 mg 

0,5 ml 

20 units 
0,25 ml 
0,2 ml 


EG5.31.9 
50 ml 

0,5 ml 

15 mg 

0,5 ml 

15 units 
0,25 ml 
0,2 ml 

0,5 ml 
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Pyruvat-Kinase (PK) 


Puffer: 
Agar 
lonen: 
Substrat: 


Cosubstrate: 


Substrat: 
Koppelenzym: 


0,25 m Tris/HCl pH 7,5 


0,1 m MgSO, (40 mg) 

3,5 m KCI (40 mg) 
Phosphoenolpyruvat (PEP) 
Fructose-1 ,6-diphosphat 
ADP 

NADH, (red.) 

Fructose-1 ,6-di-Phosphat 
LDH 

UV-Aktivitat (-> 30 min) 


Triosephosphat Isomerase (TP) 


|. Inkubation: 
Puffer: 
Substrate: 


Cosubstrat: 
Koppelenzyme: 


Il. Overlay: 
Puffer: 


lonen: 
Koppelenzym: 
Farbung: 


0,1 m Tris/HCI pH 8,0 
a-glycerophosphat 
Na-pyruvat 

NAD 
a-giycerophosphat Dh 
Lactat Dh 

(-> 1h inkubieren) 


0,1 m Tris/HCI pH 7,0 
Arsenat-Lsg. 


Glyceraldehyd-3-phosphat Dh 
INT (in 2 ml Dimethylformamid) 


PMS 


Trenn- und Homogenatpuffer 


Aminomorpholin-Citrat (AC) (Clayton & Tretiak, 1972) 


Elektrodenpuffer: 
Citrat 
Aminomorpholin 


0,04 m 
0,14 m 


auf pH 6,4 einstellen! 


Gelpuffer: 


EC 2.7.1.40 
30 ml 
300 mg 
1,5 ml 
0,2 ml 
18 mg 
30 mg 
30 mg 
10 mg 
30 mg 
55 units 


EG S31 


1,0 ml 
150 units 
150 units 


30ml 
0,5 ml 
40 Ol 
40 mg 
0,25 ml 


8,41 g/l 
10,30 ml 


1 Teil Elektrodenpuffer mit 19 T. Aq. bidest. verdiinnen und mit 1.3.-Bisdimethyl(amino)-2-propanol 
auf pH 7,6 einstellen. 


Tris-Borat-EDTA (TBE): Ayala B (Ayala, 1972) 


Elektrodenpuffer: 
Tris 

Borat 

EDTA 


0,087 m 
0,0087 m 
0,001 m 


auf pH 9,0 einstellen! 


Gelpuffer (wie Elektrodenpuffer) 


10,54 g/l 
0,54 g/l 
0,30 g/l 
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Diskontinuierlicher Tris-Borat-Puffer: (Poulik, 1957, zit. in: Ferguson, 1980) 


Elektrodenpuffer: 
Borat 0,3 m 18,55 g/l 
NaOH 1N ca. 77 ml 


auf pH 8,5 einstellen! 
Gelpuffer: Tris/Citrat pH 8,6 


Tris 0,076 m 9,21 g/l 
Citrat 0,0085 m 1,79 g/l 


Homogenatpuffer (Nakanishi et al., 1969) 


Phenoxyethanol 1k) % 15 ml/I 
Sucrose 0,25 m 85,6 g/l 
Phosphatpuffer (0,1 m): 

KH,PO, 0,017 m 2,27 g/l 
K,HPO, 0,083 m 14,51 g/l 


auf pH 7,5 einstellen! 


Stammlösungen: Für die Färbungen wurden einige Chemikalien in Lösungen 
angesetzt, da sich diese schneller und genauer dosieren lassen. Die Abpufferung 
einiger Säuren verhinderte unerwünschte pH-Wert-Änderungen in den Nachweislö- 
sungen. Prinzipiell können aber alle aufgeführten Substanzen auch als Feststoffe 
verwendet werden. Als Lösungsmittel wurde, wenn nicht anders angegeben, bide- 
stilliertes Wasser verwendet. 


1. lonen 

0,5m MgCl, 10,17 g auf 100 ml 102 mg/ml 
4,0m NaCl 23,38 g auf 100 ml 234 mg/ml 
0,1m CaCl, 1,47 g auf 100 ml 15 mg/ml 
0,5m Arsenat-Lsg. 

0,1m MgSO, 

0,1m Mg,SO, 


2. Substrate 

DL-f§-Hydroxybutyrat 3,38 g auf 50 ml 68 mg/ml 

MDH-Substrat (SEITZ) 134 mg/ml 
13,4 g DL-Malat in wenig Aq. bidest. lösen mit ca. 10 g Na,CO, auf pH 7,0 einstellen, 
mit aq. bidest auf 100 ml auffüllen 

a-Ketoglutarat 40 mg/ml 
2 g a-Ketoglutarat in 0,2 m Tris/HCI pH 7,0 lösen, mit NaOH auf pH 7,0 einstellen, mit 
0,2m Tris/HCI pH 7,0 auf 50 ml auffüllen 


Pyridoxal-5'-Phosphat 0,19 g auf 50 ml 3,75 mg/ml 
0,038 m NAD 0,50 g auf 20 ml 25 mg/ml 
0,013 m NADP 0,20 g auf 20 ml 10 mg/ml 
Glucose- und Galactoselsg. (in Tris/ HCI pH 7) 

3. Farbung 

0,024 m MTT 0,20 g auf 20 ml 10 mg/ml 
0,033 m PMS 0,20 g auf 20 ml 10 mg/ml 
0,001 m MLB 5 mg auf 20 ml 0,25 mg/ml 
0,266 m FB,, 1,60 g auf 20 ml 80 mg/ml 
Pyridoxal-5'-Phosphat 

0,040 m INT 40 mg auf 2 mI N,N Dimethylformamid 20mg/ml 


0,048 m Black K 0,80 g auf 20 ml 40 mg/ml 
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Elektrophoresebedingungen 


Anschrift des Verfassers: 
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INTRODUCTION 


This study of Himalayan birds has been a long time in the making. The idea germinated 
in 1969, when I traveled in Nepal for the first time and, while considering various zoolo- 
gical questions, found my attention drawn to the birds. The field work, carried out in the 
course of seven trips to the region, occupied a total of two years and included four com- 
plete breeding periods. During this time I had an opportunity to become familiar with all 
the basic floristic, faunistic and climatic subdivisions of the country, some of which had 
probably never before been visited by a zoologist. A rich trove of data accumulated, and a 
number of crucial specimens were collected. From the very beginning the documentation 
of song was an important concern; in fact, it resulted in the discovery of a new species. 


Eventually so much information had been gathered that it began to seem impossible to as- 
semble into a detailed treatment of the subject as a whole. Acquaintance with Siegfried 
Eck, however, renewed my enthusiasm for reviving this plan and bringing it to fruition. He 
took over the work of identifying the specimens and analyzed them according to a variety 
of systematic and metric criteria. This result of our joint efforts cannot be a complete book 
of the birds of Nepal; instead, it relates our personal experiences with a limited sample of 
these birds. What stimulated us most was the opportunity to consider the birds of a com- 
plex mountain system from two points of view and then combine our different interpreta- 
tions. Observation of the birds in their strictly delimited habitat necessarily raises questions 
of quantitative morphology, and this approach in turn leads back into the field — as well as 
to the links between related taxa that replace one another ecologically within the mountain 
range or, in the broader expanse of Asia, geographically as well. 


Although many reports of vocalizations have been merely descriptive and detailed analy- 
sis has not been possible, closer examination often presents surprises when, as here, large- 
scale comparisons are undertaken. In many cases they add an extra dimension to the 
questions of taxonomy and evolutionary biology raised in abundance by mountain birds. 


Comparative research on Himalayan birds is still in its infancy; we are only now formula- 
ting questions, and the discussions in this book must reflect this state of affairs. Therefore 
we have tried to set out the facts in a delicately judged degree of detail and to avoid ge- 
neralizations as far as possible. They would only get in the way of further research. At this 
point, however, we should recall Gerd Diesselhorst and his “Beiträge zur Ökologie der 
Vögel Zentral- und Ost-Nepals” (1968), an exemplary work that remains stimulating to this 
day. Diesselhorst’s meticulousness stands as a goal for modern students of the Himalayas. 
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Fig.l: Map of Nepal to show main massifs of the Himalayan axis, the general vertical structure of the 
landscape, the river system and major phytogeographical subdivisions (see Fig.3). Hatched areas in- 
dicate dry forest vegetation, to the E patchily distributed and restricted to the Inner Valleys. 


THE FORESTS OF NEPAL 


From the viewpoint of biology, the geographical position of the Himalayas is significant 
in several respects: 

The Himalayas separate the uplands of Central Asia from the Indian subcontinent, thereby 
forming an effective barrier between two large areas of Asia that are quite different cli- 
matically: cold High Asia and tropical South and Southeast Asia. 


The forest flora and forest composition play an important role for bird life in the entire Hi- 
malayan region. In order to understand the origin and ecology of Himalayan birds, a rough 
look at the forest vegetation of the region is indispensable. Himalayan vegetation has been 
described by Schweinfurth (1957); Troll (1967) included the flora in a climatic and geo- 
graphical classification of the Himalayas. Stainton (1972) analyzed the various types of 
forest in Nepal, and Dobremez (1976) and in more detail Miehe (1991) dealt with them 
from the ecological standpoint. Apart from incorporating my own experience, the following 
account draws chiefly on the last three standard works. 


Number of species — The wealth of forms, including botanical species, in the central Hi- 
malayas is almost legendary. The variety is due to the enormous vertical distance — about 
6000 m — over which plant life occurs. Within this altitude range, quite different climatic 
influences operate, and thus indirectly the climates of the various geobotanical regions that 
border on the Himalayas also exert an effect. According to modern thinking, the Himalayan 
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range constitutes a geobotanical region in its own right (Dobremez 1972, 1976). It is esti- 
mated that there are about 10,000 species of higher plants, including 500 species of trees, 
in the central Himalayas. 
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Fig.3: Scheme of the vegetational belts to show the most important plant communities in Nepal. The 
Roman numerals on the bottom correspond to those in Fig.1 and indicate the main floral regions of 
Nepal (after Dobremez 1972 and Miehe 1991). 
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Fig.4: Outer Himalayas, tropical zone. Recently deforested Bhabar plain S of Siwalik Mts. near 
Kutnabari, Ham Distr., 250m, 6.1V.1988 
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Vertical structure: the forest belts 


Dobremez (1976) and Miehe (1991) divided up the vegetation of Nepal into six large ver- 
tical belts: I. Tropical zone = foothill zone (up to 1000m), II. Subtropical zone = lower 
montane zone (1000-2000 m), III. Temperate zone = lower cloud-forest zone (2000-3000 m), 
IV. Subalpine zone = upper cloud forest zone (3000-4000 m [locally up to 4200 m]), V. Al- 
pine zone (4000-5000 m [locally up to 5500 m]), V1. Nival zone (up to 6200 m). Only the 
first four include forest vegetation (Figs. 1, 2, 3). 


The tropical zone (foothill zone) — up to 1000 m - (Figs.5-10) 


The mean annual temperature at the upper limit of this belt is 20-21°C, and in the lower 
section (at around 100m) 25°C. Frost never occurs. The upper boundary is characterized 
by the limit of the range of the most important forest tree species found here, namely the 
Sal (Shorea robusta) — this is endemic to the northern and northeastern Indian subconti- 
nent and the sole representative of the Dipterocarpaceae in Nepal (Fig.5). Locally Pinus 
roxburghii is present. 


The tropical zone is divided into an upper and a lower level. The lower level includes the 
actual Terai plains (Fig.4; also the broad Dun valleys north of the Siwaliks up to an alti- 
tude of 400-450 m; Figs. 6-8). These forests stand mostly on alluvial gravels and support 
a rich range of tree species (e.g. the bombax Bombax ceiba and several species of Bauhi- 
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Fig.5: Outer Himalayas, tropical 
zone. S slope of Siwalik Mts., Sal 
(Shorea robusta) forest N Sunichare, 
Ilam Distr., 250m, 5.IV.1988 

J. Martens. 


nia). In gallery forests along the rivers the index species are the Indian Rosewood (Dal- 
bergia sissoo) and the Catechu (Acacia catechu) (Fig.8). The Sal forests in the upper level 
grow on ferruginous soils. Because of the relief and exposure, the climatic conditions are 
harsher: the winter is drier and the insolation more intense. Here, the Sal tree is the do- 
minant species; the species that accompanied it lower down no longer appear. In addition, 
Shorea penetrates far into the hill zone, wherever the altitude is low enough. 


The bird species of this zone largely represent outposts of the tropical Indian fauna, with 
few species of Indomalayan rainforests: A few typical representatives are: Butastur teesa, 
Gallus gallus, Pavo cristatus, Ceryle rudis, Treron pompadora, Ducula badia, 4 Psittacu- 
la species, Buceros bicornis, Megalaima zeylanica, M. lineata, Muelleripicus pulverulen- 
tus, Pitta brachyura, Oriolus xanthornus, Dicrurus remifer, D. caerulescens, Pericrocotus 
roseus, Aegithina tiphia, Hypsipetes flavala, Garrulax pectoralis, Hypothymis azurea, Di- 
caeum cruentatum, Aethopyga siparaja, Amandava amandava. Inskipp (1989) calls the tro- 
pical forests the richest for Nepal birds, with a total of 204 breeding species. 
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Fig.6: Outer Himalayas, tropical zone. Dun valleys, Nodia Khola valley, 320 m, Ilam Distr., 6.1V.1988 
J. Martens. 


Fig.7: Outer Himalayas, tropical zone. Dun valleys, Rapti Valley S Tekouli, N slope of Siwalik Mts. 
in the background, 350m, Chitawan Distr., I 1970 J. Martens. 


Fig.8: Outer Himalayas, tropical zone. Dun valleys, Rapti Valley S Tekouli, riparian forest with Dal- 
bergia sisso and Acacia catechu on river banks. 350.m, Chitawan Distr., II 1970 J. Martens. 


The subtropical zone (lower montane zone) — 1000-2000 m - (Figs.11-14) 


This extends over a broad hilly region in the Mahabharat Mts. (Fig.2) and to the north of 
this submountain range. It is the most densely populated region of Nepal. This extremely 
high settlement density on steep slopes that are susceptible to erosion has meant that at this 
altitude the forest has nearly completely disappeared over large areas and extensive moun- 
tain slopes have been entirely terraced. The climatic conditions, in particular the precipita- 
tion, vary greatly from place to place and depend on exposure. Only the temperatures remain 
constant from west to east, locally frost may form on the ground a few nights per year. 
The mean annual temperature at 1000m is between 20 and 21°C, and at 2000m between 
15 and 16°C. 


The subtropical zone can also be subdivided into an upper and a lower level. The lower 
level, which extends from 1000m to 1500m, is not uniform but varies according to the 
eastern or western exposure and thus according to the different influence of the monsoons. 
In the “Annapurna type” — the western formation from Buri Gandaki to Kali Gandaki (Fig.3) 
— the dominant species are Schima wallichii (Fig.12), Castanopsis indica (Fig.15) and En- 
gelhardtia spicata. Further eastward in the “central Nepal type”, there is less precipitation; 
consequently the range of species is limited; Castanopsis and Engelhardtia are lacking. In 
the “east Nepal type” the composition is very much richer, because many more eastern 
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Fig.9: Outer Himalayas, tropical zone. Buri Gandaki Valley, tree-rich agricultural land with fodder trees 
at the village edge, 900m, Gorkha Distr., 29.VII.1983 J. Martens. 


plant species penetrate into this region. The sometimes extensive forests of Chir Pine (Pi- 
nus roxburghii; Fig.13), which is a species that has penetrated eastward from the western 
Himalayas, also belong in the lower subtropical level. This species requires relatively dry 
sites or sites where large amounts of precipitation rapidly evaporate or are carried away. 
Pine forests of this type with a natural composition of trees probably no longer exist. Fi- 
res are set each year to encourage grass growth, and they destroy young plants and more 
sensitive species which are normally mixed in with the stands. This type of forest is now- 
adays greatly endangered by over-aging. 

The upper level commences at altitudes of 1500m in western and central Nepal, 1300m 
in eastern Nepal. The species from the lower level are joined by many temperate species, 
which may display hygrophilic, mesophilic or xerophilic adaptation. A strictly defined plant 
community is typical of this level (but extends into the lower temperate zone), namely gal- 
lery forests composed of the Nepalese Elder (Alnus nepalensis; Fig.14) along streams and 
rivers, an extremely rapidly-growing tree, with numerous Urticaceae (nettles) forming the 
undergrowth. At this altitude, there is considerably more convectional precipitation, and un- 
stable soils that are preferentially colonized by this elder community form at many points 
on sliding shales and gravels. Some species that are most widespread in the temperate zone 
(see below) penetrate into the subtropical zone but are restricted entirely to the upper level 
and thus are never found in the lower level: Rhododendron arboreum and the oaks Quercus 
glauca, Qu. incana and Qu. lanuginosa. 
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Fig.10: Outer Himalayas, tropical 
zone. Arun gorge below Num, 950 m, 
Sankhua Sabha Distr., 6.V1.1988 

J. Martens. 


Some of the few vestigial forests of the upper subtropical level that remain in Nepal are 
to be found in the SE Kathmandu Valley on Phulchoki, a mountain above the village of 
Godavari (Fig.17). The area is famous for its variegated flora and fauna and also nume- 
rous bird species. At the present time (last observations in 1995), however, the oak (Quer- 
cus) zone of Phulchoki forest is being so intensively exploited that its ultimate 
disappearance can be predicted. It seems urgently necessary to set up a “national monu- 
ment”; this project should on no account be postponed. In addition, in spring 1980 large 
areas of the Phulchoki forest were devastated by a terrible forest fire (for details see Inskipp 
1989). 


Bird species of the subtropical zone in some cases colonized the area from the Indian low- 
lands and reach their upper limit in the lower level, but others moved onto the S flanks of 
the Himalayan arc from tropical SE Asia. Subtropical forests support a wide variety of birds 
totalling 183 breeding species. A small proportion of subtropical species (6%) are confined 
to this zone in the breeding season (Inskipp 1989). Species predominantly confined to this 
belt are: Spilornis cheela, Falco peregrinus, Treron sphenura, Psittacula himalayana, Apus 
melba, Megalaima virens, Delichon nipalensis, Hypsipetes mcclellandii, Monticola 
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cinclorhyncha, Enicurus schistaceus, Prinia criniger, Niltava macgrigoriae, Pnoepyga 
pusilla, Garrulax leucolophus, G. rufogularis, G. squamatus, Minla cyanouroptera, Yuhina 
zantholeuca, Aethopyga saturata, Dicrurus remifer, Dendrocitta formosae. 


The temperate zone (lower and middle cloud-forest zone) — 2000-3100m (locally dif- 
fering 1700-2700/2800 m) — (Figs.15-20) 


This is located above the subtropical zone and forms a belt extending over a vertical di- 
stance of between 1000m and 1100m (Figs.2, 3). It extends from an altitude of 2000 to 
3100 m in C Nepal and from 1700 to 2700/2800 m in E Nepal. The mean annual tempera- 
ture varies between 15°C at the lower limit and 8-9°C at the upper limit. The amounts of 
precipitation vary considerably depending on the exposure; far to the west there are in fact 
two dry seasons. Here, again, a distinction can be made between two levels, namely the 
(lower) hill region (lower cloud-forest zone, 2000 to 2500/2600 m) and the (upper) moun- 
tain region (middle cloud forest region, 2500/2600 to 3000 m). 


The hill region (2000-2600 m) is the most important distribution area of the evergreen oaks 
of the genus Quercus, 8 species of which can be found in Nepal alone. All of them have 
spread along the Himalayas from southern China. Also, there are other trees belonging to 
the Fagaceae, of the genera Lithocarpus (Fig.20) and Castanopsis, which dominate the fo- 
rest formations. In the hill region, many types of forest can be distinguished, mainly on 
the basis of the local amount of precipitation. Only a few of these can be mentioned here, 
and there are marked differences between W, C and E Nepal. 
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Fig.11: Outer Himalayas, subtropical zone. Tree-rich agricultural land NW Pokhara, 1200m, Kaski 
Distr., IX 1969 J. Martens. 
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Starting in W Nepal, forests of Himalayan Cedar (Cedrus deodara) are adapted to dry con- 
ditions in accordance with the main distribution range of this species in the western Hi- 
malayas, where precipitation is strongly reduced. At the northwestern Dhaulagiri massif it 
reaches the eastern limit of its range. It is frequently accompanied by an Olive tree (Olea 
cuspidata) and by the Himalayan Cypress (Cupressus torulosa) — both originating from the 
Mediterranean. However, the Cypress ranges much further to the east (as far as Indochina, 
with a large gap extending from central Nepal to western Sikkim) and its ecological re- 
quirements are different from those of the Cedar and Olive tree. The Pindrow Fir (Abies 
pindrow) is another’ xerophilic species that has invaded from the west and just reaches the 
western boundary of Nepal. However, on the wetter sites in central and eastern Nepal, the 
oaks play a major role in determining the composition of the forests. The main species that 
should be mentioned here are Quercus incana, Qu. lanata, Qu. glauca and Qu. dilatata. 
Hygrophilic communities contain mainly Qu. lamellosa and laurels (Lauraceae) (Fig.16). 
At such sites the precipitation exceeds 1500mm per annum. East of Sun Kosi (87°E) the 
chestnut Castanopsis tribuloides is the dominant species in many forests (Fig.15). On sun- 
exposed slopes ericacean forest dominates (Rhododendron arboreum, Gaultheria, Lyonia). 


Fig.12: Outer Himalayas, subtropical 
zone. Mixed Schima wallichii/Pinus 
roxburghii forest, ascent from Tada 
Khola to Khebang, 1200 m, Taplejung 
Distr., 25.1V.1988 J. Martens. 


Fig.13: Outer Himalayas, subtropical 
zone. Artificially opened Pinus rox- 
burghii forest, Buri Gandaki Valley 
below Nyak, 1700m, Gorkha Distr., 
1. VII.1983 J. Martens. 


The lower limit of the mountain region of the temperate zone (middle cloud forest zone, 
2500-3000 m) coincides with the upper limit of permanent settlements in the outer Hima- 
layas (southern macroslope). This limit frequently marks a lower condensation level of the 
monsoon precipitation, hence permanently high humidity. This belt is also dominated by 
oaks, but now the species change. All the tropical components of the flora, in particular 
the laurels, finally disappear. Deciduous tree species, in particular maple (Acer), 13 spe- 
cies of which are found throughout Nepal, occur more frequently (Hara & Williams 1979). 
The number of species and the density of the arboreal Rhododendron stands increase con- 
siderably, and even the conifers gain in significance. 


The amounts of precipitation vary greatly from place to place. In addition, snow is present 
for 2 to 2 1/2 months throughout the mountain region wherever the slopes are shaded. In 
its western part, the mountain region extends from an altitude of 2700m to 3200 m, and in 
the east from 2400 m to 2900/3000 m. 


Only a few of the many different types of forest, arranged according to increasing preci- 
pitation rates at the sites, will be mentioned here. An important role is played in many 
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Fig.16: Outer Himalayas, temperate 
zone. Quercus forests of the lower 
Gunsa Khola, 2450m, Taplejung 
Distr., 12.IX.1983 J. Martens. 


places by the Blue Pine Pinus wallichiana. This is an astonishingly euryoecious tree with 
a vertical distribution ranging from 1400 to 4000 m; it also tolerates very widely varying 
amounts of precipitation, namely 750-2500 mm. Therefore it is present in many forest com- 
munities; however, in terms of stand size it is found mainly in the mesophilic western re- 
gion and in the dry Inner Valleys between or to the north of the main chain, e.g. in southern 
Dolpo, in Thakkhola and in Manang and, to a lesser extent, to the east as far as Everest 
(87°E). On a few dry sites the pine is joined by the Himalayan Spruce Picea smithiana, 
which is a xerophilic species that likewise originated in the west; its range extends east- 
ward only as far as the Trisuli Valley (85°E). 


Within the hygrophilic oak forests Quercus semecarpifolia (Fig.17) is the most important 
species in the mountain region. It occurs throughout Nepal and is largely lacking only in 
the particularly moist region east of Tamur in E Nepal. In W Nepal this oak forest is sparse 
and often intermixed with Pinus wallichiana. In its typical form it grows from Marsyandi 
to the ridges that divide the Arun and Tamur valleys. A rich growth of epiphytes indicates 
high moisture levels during the monsoon. Often the Hemlock Fir (Tsuga dumosa) is inter- 
mixed with the oak, and in places it even forms stands by itself (Fig.18). Bush and forb 
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layers are well developed. One peculiarity of the forest formation of E Nepal are the stands 
of the oak Lithocarpus pachyphylla. The species is native to the Himalayas; it has a very 
reduced range in the eastern Himalayas, but in parts of E Nepal large stands exist (Fig.20). 
— The tallest forest trees grow in this region of both the temperate and subalpine zone: Tsu- 
ga dumosa and Quercus semecarpifolia reach 40m, and Arundinaria bamboo is also lo- 
cally common, growing 2-8 m high (Fig.19). Monsoon-green evergreen epiphytic ferns are 
common. In rain-rich areas (up to 5000mm) of C Nepal physiognomy and species com- 
position of the forests resemble those in Sikkim or Assam. 


Bird communities of the temperate zone are rich in genera and species and harbour both 
Indomalayan (Oriental) and Palaearctic components. There are 176 breeding species in the 
lower temperate zone, but only 10% of lower temperate forest species are restricted to this 
belt (Inskipp 1989). Typical representatives confined to this belt are: Anas platyrhynchos, 
Arborophila torqueola, Catreus wallichi, Cuculus sparverioides, Dendrocopos himalayen- 
sis, D. darjellensis, D. hyperythrus, Luscinia brunnea, Monticola rufiventris, Turdus boul- 
boul, Ficedula hyperythra, Pnoepyga immaculata, Pteruthius xanthochlorus, Alcippe 
chrysotis, Yuhina flavicollis, Sylviparus modestus, Certhia discolor, C. himalayana. 


The subalpine zone (upper cloud-forest zone) — 3000-3800/4200 m — (Figs.21-27) 


Above the mountain zone, which is characterized by evergreen and/or deciduous trees, 
comes a belt of coniferous trees extending all the way to the tree line — as in most high 
mountain regions in Europe and Asia. This is the subalpine zone. This belt also covers a 


Fig.17: Outer Himalayas, temperate zone. Quercus semecarpifolia forest, Phulchoki Mt., 2600 m, La- 
litpur Distr., I 1970 J. Martens. 
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Fig.18: Outer Himalayas, temperate 
zone. Tsuga dumosa forest, near 
Puspati, 2600m, Panchthar Distr., 
16.1V.1988 J. Martens. 


vertical distance of about 1000 m, with the lower limit at 3000/3100 m and the upper limit 
at 4200 m in the drier western part and at 3300 m in the wet eastern part (Fig.3). Here, too, 
we can divide the zone into an upper and a lower level: 


At the lower subalpine level (3000-3600 m) the Himalayan Fir (Abies spectabilis, often re- 
ferred to as A. densa in E Nepal; Figs.23-24) is the index species (Fig.25). It often forms 
pure stands by itself, but it avoids the driest areas in the west and north and is present in 
the extremely wet areas S and SW of Kanchenjunga (Fig.23, 24). To the west of Dhaula- 
girl A. spectabilis, mixed with Quercus semecarpifolia, grows in sparse, tall stands. At the 
dry sites these trees are also joined by a tall-growing juniper (Juniperus indica), which 
reaches heights of 30m (Fig.26). In some remote Inner Valleys in C and E Nepal (and fur- 
ther east also in Sikkim and Bhutan) larches of this size also occur, namely the Himalayan 
Larch (Larix himalaica) and the Griffiths Larch (L. griffithiana) (Fig.37). Isolated occur- 
rences outside the large Chinese range of this genus extend from Shensi to Yunnan and 
northern Burma. Both species are native to the Himalayas, and L. himalaica was not dis- 
covered as a species in its own right until 1975. 
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Fig.19: Outer Himalayas, temperate zone. Mixed broad-leaved forest with Juglans regia, Abies spec- 
tabilis on the ridge, Arundinaria bomboo in the foreground, Chadziou Khola above Ghasa, 2600- 
2900 m, Mustang Distr., X 1969 J. Martens. 


Fig.20: Outer Himalayas, temperate zone. Lithocarpus pachyphylla forest, near Puspati, 2750 m, 
Panchthar Distr., 28.VIII.1983 J. Martens. 
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The upper subalpine zone forms the upper limit of the forest and is permeated by the Hi- 
malayan Birch (Betula utilis), which grows on both dry and wet sites. This species is na- 
tive to the C Himalayas and occurs only in Nepal, Sikkim and Bhutan. 


The number of tree species is greatly reduced at the upper subalpine level. Where clearings 
occur, the wealth of forb vegetation in the alpine zone is evident. 


In the dry areas of western Nepal, Betula utilis forms the upper limit of the forest. Here, 
one also finds the occasional steppe plant from central Asia, namely low bushes of the ge- 
nera Caragana and Lonicera. But the spruce Picea smithiana (Fig.34) also figures promi- 
nently here. Together with the birch it attains the upper limit of tree growth in Nepal at an 
altitude of 4200m. Only a few other trees, namely two species of Sorbus (S. foliolosa, S. 
microphylla) and especially the bushy Rhododendron campanulatum, have found their way 
into the mesophilic birch forest which grows everywhere in Nepal except in the extreme 
dry west and in the extremely wet east. In addition, Juniperus indica and J. recurva occur, 
mostly on ridges and summit slopes. 


The Rhododendron species are an important component of the subalpine forests, where they 
account for the largest number of species and individuals (Fig.22), even though occasio- 
nally some species descend into the upper subtropical level (R. arboreum, R. dalhousiae) 
or even, in the form of inconspicuous bushes, advance far into the alpine zone (Fig.28). 
Their ecological diversity is enormous, and up to 10 species may grow at close quarters, 
from the size of man-high bushes up to tall trees. The main distribution range of the genus 
is in S China, where about 350 species are known; in Nepal so far 34 species have been 


Fig.21: Outer Himalayas, subalpine zone. Dhorpatan Valley, looking SW, mixed coniferous forest on 
the N-exposed slopes, valley bottom 2950-3000 m, Pabat Distr., IV 1970 J. Martens. 
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Fig.22: Outer Himalayas, subalpine 
zone. Upper Simbua Khola Valley, 
mixed broad-leaved-coniferous forest 
with Tsuga dumosa and Rhododen- 
dron falconeri, 3000 m, Taplejung 
Distr., 9.V.1988 J. Martens. 


found. The number of species declines rapidly along the Himalayan axis: there are 84 in 
Sikkim, about 30 in E Nepal and only 5 in W Nepal, and their ranges extend further to the 
west. 


For birdlife the subalpine forests are of great international importance, although they are 
poorer in species (103 breeding species have been recorded) than zones of lower altitudes. 
The high proportion of 28% of the species are restricted to this belt (Inskipp 1989). They 
mainly belong to the groups of West Chinese Himalayan and the West Asian Himalayan 
species, all Palaearctic in origin (Fig.39). The following species are typical and worth men- 
tioning: Brachypteryx stellata, Tarsiger cyanurus, Tarsiger indicus, Phoenicurus caeruleo- 
cephalus, Ph. schisticeps, Hodgsonius phaenicuroides, Phylloscopus trochiloides, Ph. 
inornatus, Regulus regulus, Parus rufonuchalis, P. rubidiventris, P. ater, Sitta leucopsis, 
Certhia familiaris, Pinicola subhimachala, Mycerobas affinis, M. carnipes. 


The alpine zone (3800/4200-4800/5500 m) — Figs.28-29 


On the southern slope of the Himalayas the meadow level ascends from the upper bound- 
ary of the dwarf forest to the region where the closed plant cover breaks up. Closed alpine 
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Fig.23: Outer Himalayas, subalpine zone. Upper Simbua Khola Valley, Abies densa/Rhododendron to- 
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rest, 3200. m, Taplejung Distr., 11.V.1988 J. Martens. 


Fig.24: Outer Himalayas, subalpine zone. Pasture Lassetham above Yamputhin, mixed Abies densa/spe- 
cies-rich Rhododendron forest, 3400 m, Taplejung Distr., 7.V.1988 J. Martens. 


Fig.25: Outer Himalayas, subalpine zone. Abies spectabilis in the Chuling Khola W Nyak, 3200 m, 
Ghorka Distr., 3.VI11.1983 J. Martens. 


Fig.26: Outer Himalayas, subalpine zone. Juniperus indica forest in the Chuling Khola W Nyak, 
3350 m, Ghorka Distr., 6. VIII.1983 J. Martens. 
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Fig.27: Outer Himalayas, subalpine 
zone. Moss- and lichen-covered trees 
in mixed coniferous/Rhododendron 
forest in the upper Simbua Khola, 
3630m, Taplejung Distr., 13.V.1988. 

J. Martens. 


meadow can extend as high as 5500 m, e.g. on the S slope of Mt. Everest. An extremely 
differentiated vegetational mosaic is produced by microclimatic variation, shaded slopes 
being protected by snow for long periods in winter, while insolation dries out the opposi- 
te slopes. 


At the lower alpine level dwarf shrubs dominate; about 40 species have been documented, 
chief among them the dwarf Rhododendron species (Fig.28) lepidotum, setosum, anthopo- 
gon and nivale (the latter forming the highest dwarf-shrub heaths, up to 4800 m), as well 
as 3 Juniperus species. There is a striking change in growth form with increasing altitude; 
plants 50 cm high shrink to 5 cm (Fig.29). The lower alpine level in monsoon regions is 
above the zone of highest precipitation, but the precipitation is mainly rain and heavy over- 
cast shields this level from the sun. 


At the upper alpine level, woody plants are less abundant and cyperacean meadows and 
cushion-plant communities dominate. The two levels are not strictly demarcated; the 
boundary rises from 4500 m to 5000 m. In monsoon regions this level is close to the upper 
condensation level; the clouds are thin, so that insolation produces greater warming. 


Bird life in the alpine belt is much reduced, for no forest species are present. This belt 
mainly harbours components of C Asian origin, species otherwise widely distributed in Ti- 
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Fig.28: Transition of Outer and Inner Himalayas, alpine zone. Upper Ladza Khola W Walungchung. 
Gola looking eastward, N-exposed slope with dense Rhododendron bush layer, 4150m, Taplejung 
Distr., 22.V.1988. 


bet which here occupy splinters of their area. A few reached the central Himalayas from 
China along the uppermost mountain ridges. Typical representatives are: Lerwa lerwa, Te- 
traogallus himalayensis and T. tibetanus, Eremophila alpestris, Prunella collaris, P. fulves- 
cens, P. rubeculoides, P. strophiata, Carpodacus puniceus, Phoenicurus ochruros, Ph. 
erythrogaster, Phylloscopus fuligiventer, Pseudopodoces humilis, Corvus corax, Cinclus cin- 
clus, Troglodytes troglodytes, Luscinia pectoralis, Carduelis flavirostris, Leucosticte nemo- 
ricola, L. branati, Carpodacus rubicilloides, C. rubicilla. 


The nival zone — up to 6300m 


This zone is restricted to a few rocky ridges and scree slopes, between the lower protrusi- 
ons of the glaciers and the closed plant cover of the meadows at the upper alpine level. 
The few pioneers among the vascular plants belong to the genera Saussurea, Saxifraga, 
Stellaria and Potentilla. No breeding birds migrate to these altitudes in summer, as the food 
sources are too few and their production too meagre. The highest altitude for breeding is 
most probably at the transition from the alpine to the nival zone; no bird will breed above 
5500 m. Candidates for highest-altitude breeders include Eremophila alpestris, Phoenicu- 
rus ochruros, Ph. erythrogaster, Tetraogallus himalayensis, T. tibetanus, and Lerwa lerwa. 
Swan (1962) mentioned a breeding record of Lerwa lerwa at 19,000 ft. 
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Fig.29: Transition of Outer and Inner 
Himalayas, alpine zone. Gorak Shep 
SW Mt. Everest, side moraine with 
dwarf Salix sp., 5200m, Solukhumbu 
Distr., IX 1970. 


Horizontal structure - the threefold subdivision of the Himalayas 


The subdivision of the Himalayan system into the Outer, Inner and Tibetan Himalayas 
(Schweinfurth 1982) is based on the amount of local precipitation (wet — moderately wet — 


dry). 


The Outer Himalayas (Figs.4-27) 


To the Outer Himalayas belong the south-facing macroslope of the main chain and the Ma- 
habharat and Siwalik ranges to the south. It is the rainiest part of the Himalayas, which to 
a great extent creates its own climate, because of the monsoon precipitation it receives. We 
have described it in the section “Vertical structure: the forest belts”. 


The Inner Himalayas (Figs.30-37) 


The Inner Himalayas, usually referred to as the Inner Valleys, have a special place in this 
system with regard to their ecology. They are forested, but they receive distinctly less pre- 
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Fig.30: Inner Himalayas. Upper Kali Gandaki Valley, looking SE from above Marpha, mesophilic co- 
niferous forests (Pinus wallichiana, Abies spectabilis, locally Picea smithiana and Juniperus; Betula 
utilis near the treeline). Deforested triangle near the right margin is the forest clearing Thaksang abo- 
ve Tukche, cf. Fig.31; (3150m at lower edge), Mustang Distr., HI 1974 J. Martens. 


cipitation because of their protected position within the mountain chain. On the shaded slo- 
pes and in gorges grow Abies and Picea, trees of moderately wet regions, while the sunny 
slopes are characterized by Pinus, Cupressus and Juniperus. In the particularly well pro- 
tected valleys topographic wind systems produce an arid valley floor with its own charac- 
teristic vegetation. The “outer” and “inner” slopes are remarkably different. In the evergreen 
mountain forests of the fringing mountain chains the local precipitation can be as great as 
5000mm annually (Lumle, S Annapurna), whereas only 55 km N, in the rain shadow of 
the main chain, it falls to between 89 and 451 mm (Kali Gandaki Valley, Jomosom; Mie- 
ie WY 


The Inner Valleys are also special from an ornithological viewpoint, in several respects. 


a. They have an intermediate position in the N-S direction. As precipitation diminishes, the 
fauna of the monsoon-wet Outer Himalayas (S macroslope) becomes progressively more 
Sparse, and only the robust Palaearctic species reach the Inner Valleys (Fig.l). This ten- 
dency is amplified by the effect of altitude; none of these valleys is below 2400 m and most 
are higher, so that most tropical and many subtropical species cannot find suitable habitats 
there. With respect to the Palaearctic species, these valley systems have still more to teach 
us. Species that live in the rainy Outer Himalayas (S macroslope), usually up to the tree 
line, also routinely occupy the Inner Valleys, but here their vertical area has a distinctly 
lower limit. The same birds here are often found at altitudes so low that the forest vege- 
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Fig.31: Inner Himalayas. Upper Kali Gandaki Valley, forest clearing Thaksang, Pinus wallichiana, 
Abies spectabilis forest, abandoned and overgrown terraces with hedges of Rosa, Berberis, Spiraea, 
Ribes, Viburnum, locally small Arundinaria bamboo, 3150m, Mustang Distr., 7.VII.1970 J. Martens. 


tation is outside the range of strong monsoon influence. Species of open country are affected 
in just the same way. In these valleys there is a relationship between precipitation and al- 
titude (“regional reduction of the lower boundary of vertical distribution”), but the inter- 
mediate factors that control it are unknown. Striking examples are: Phoenicurus ochruros, 
Pyrrhocorax pyrrhocorax, P. graculus, Parus ater, Carpodacus erythrinus, Hodgsonius phae- 
nicuroides, Phylloscopus affinis, Ph. trochiloides, Certhia familiaris, Tarsiger cyanurus. 


b. In the W-E direction, the forest vegetation of the Inner Valleys exerts just as strong an 
influence on the fauna. It channels the immigration of dry-adapted species from the W Hi- 
malayas (Fig.1), locally on a very small scale, into sheltered parts of the C Himalayas im- 
mediately adjacent to monsoon regions. Only where protected from rain in these Inner 
Valleys can plant communities with Abies pindrow, Cedrus deodara, Picea smithiana and 
Cupressus torulosa today form established islands, with the “appropriate” fauna: towards 
the south this fauna is blocked by high precipitation, and towards the north by Tibetan ari- 
dity and treelessness. The individual tree species that form stands here, like the bird spe- 
cies, are distributed one after another towards the west. The insular nature of these areas, 
limited to narrowly circumscribed parts of the valleys, is striking in the eastward direction. 
For instance, Certhia himalayana has reached the isolated dry valley of Manang (N of An- 
napurna), while Parus rufonuchalis has gone only as far as Thakkhola (Figs. 30, 31), equal- 
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ly isolated but situated further west (river gorge between Dhaulagiri and Annapurna). Today 
there is no longer an exchange of individuals between the populations W (S Dolpo) and E 
(Thakkhola) of Dhaulagiri (P. rufonuchalis) or W (Thakkhola) and N (Manang) of An- 
napurna (C. himalayana) — even though these areas are less than 100 km apart. Movement 
between them is prevented by unforested sections to the north of the main chain and mon- 
soon-influenced forest formations to the south. The two nuthatches Sitta leucopsis and S. 
cashmirensis, moving in from the west, have not even colonized Thakkhola, although their 
habitat requirements would be well satisfied by the presence of highly differentiated coni- 
fer forests. Why is this? During a postglacial warm phase pine and birch forests grew in 
S Tibet, enabling the migration of aridity-loving faunal elements N of the mountain crest. 
Under present-day climatic conditions, the link has been broken (Li Tianchi 1988, fide Mie- 
he 1991). This old bridging function of the Himalayas is still more impressive in another 
example: Sitta leucopsis, Certhia himalayana and also Aegithalos niveogularis live in the 
dry W Himalayas and separately in mountains of SW China to the east of the Himalayas 
(Fig.100), where they again occupy regions of reduced monsoon influence. The vegetation 
that once bridged the gap is no longer discernible, not even remnants in the form of ade- 
quate forest islands. Comparable W-E disjunctions of the Himalayan flora are also regar- 
ded as secondary, relatively recent and a result of climatic change (Miehe 1993). 


The Tibetan Himalayas 


This region is an alpine semidesert in the rain shadow of the main Himalayan chain; it ex- 
tends northward to the oasis of the Tsangpo River. Only a small part of this subdivision of 


Fig.32: Inner Himalayas. Upper Kali Gandaki Valley, Titi Lake, looking eastward from Titi village, 
slopes with Pinus wallichiana forest, 2700m, Mustang Distr., III 1974 J. Martens. 
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the Himalayas is in Nepal, including the far northern sections of the upper Kali Gandaki 
(:Mustang; Fig.38) and parts of the northern Dolpo. Here closed plant cover persists only 
as relicts depending mainly on precipitation, which is only minimal here; that is, the dis- 
tribution results largely from aridity. Nowhere do the climatic conditions permit the exis- 
tence of woody plants, to say nothing of (potential) stands of Betula and Pinus. 


The region is locally important for the existence of Snowfinches (Montifringilla adamsi, 
M. taczanowskii, Pyrgilauda blanfordi, P. ruficollis), which are closely associated with 
mouse hares (Ochotona). Oenanthe deserti also lives there. 


Man’s impact on vegetation 


The vegetational subdivisions of the central Himalayas described in the preceding sections 
are not now entirely natural. Humans have lived in the Himalayas for a long time, produ- 
cing a montane agricultural landscape (Miehe 1991). Farmers must always create their fields 
at the expense of forest cover, and in the Himalayas they have used a variety of methods 
to do so. Burning is probably the most ancient way to obtain pastures and land for crops. 
foliage has been cut from trees to feed livestock (Fig.9), logging has provided firewood 
and building material and these are only the major factors in the disappearance of forests 
(Martens 1981, 1983, Schweinfurth 1983, Schmidt-Vogt 1990, Miehe 1991). From a zoo- 
logical viewpoint it is important to know the extent to which human activities have so far 
affected the forest vegetation and whether the continuity of bird life has already suffered 


Fig.33: Inner Himalayas. Upper Kali Gandaki Valley, barren slopes, partly terraced, Dzong village bet- 
ween Kagbeni and Muktinath, 3600m, Mustang Distr. 21.1V.1980 J. Martens. 


Fig.34: Inner Himalayas. Suli Gad 
Valley. steep slopes covered with Pi- 
cea smithiana forest, valley bottom 
appr. 3000 m, Dolpo Distr., VI 1970 

J. Martens. 


as well. In fact, large parts of Nepal at intermediate altitudes have been deforested, and the 
local existence of many bird species is now in question. 


In the lower region of the foothill level (up to 1000 m) the changes over the last 25 years 
have been particularly dramatic. The Terai lowland has been extensively deforested during 
this period, to make room for rice paddies (Fig.4). National parks (primarily Chitawan) 
show what the countryside was once like everywhere. The Siwalik Mts. and parts of the 
Mahabharat Mts. are dry due to the nature of the soil and in less danger of agricultural en- 
croachment; limited pasturing opens up the forests but does not destroy them. 


The lower montane level (1000-2000 m) is widely devastated; there is no longer anything 
that could be called a coherent or even locally extensive forest cover. The density of hu- 
man settlements is high, and large areas of the mountain slopes have been terraced for dry 
(maize, wheat) or wet (rice) agriculture. Nevertheless, in places the cultivated land can be 
considered “tree-rich”. Trees kept for shade (tall Ficus religiosa, F. bengalensis) and to 
prune for fodder are species of the original deciduous forest at this altitude. Only a small 
fraction of the bird species native to this altitude (e.g. Megalaima asiatica, M. virens, Cucu- 
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lus micropterus, Eudynamys scolopacea, Copsychus malabaricus, Otus spilocephalus, Py- 
cnonotus species) have been able to survive here; a fauna comprising the few species 
typically associated with human habitations has developed. The same applies to the tree- 
poor agricultural regions (e.g., Saxicola torquata, Melophus lathami, Motacilla cinerea, Pri- 
nia criniger). 

Similarly severe intervention has also occurred in the lower cloud forests of the montane 
level (up to 2500m), but this zone is at the upper limit of village settlements on the sou- 
thern side of the Himalayas. Above it, the forests have been distinctly less exploited: lar- 
ge-scale deforestation has occurred at only a few places, but here longer-term effects of 
less spectacular but regular intervention can be discerned. 


The upper montane level (cloud-forest level; 2500-4000m) has been much less densely 
settled. Nevertheless, where humans are present, direct exploitation can prevail. Because 
forests are usually immediately accessible, there is no need to plant fodder trees close to 
home. The forest is interrupted by small meadows for spring pasture; during the monsoon, 
these are abandoned for higher pastures. The forest belt from about (locally varying) 2500m 
to the tree line is still continuous in many places and hence available to the typical fauna. 


At the upper cloud-forest level (3000-4200 m) the high pastures grazed during the mon- 
soon (VI-M IX) are found. In places trees have been felled to form isolated clearings, but 


Fig.35: Inner Himalayas. Phoksumdo 
Lake. mixed coniferous forest with 
Pinus wallichiana and Cupressus 
torulosa, lake 3600m, Dolpo Distv.. 
1EVEASTO J. Martens. 
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the plants growing here are the same as those in the interior of the forest. The proportions 
of the various species of ground-covering herbs and shrubs are altered, though, because the 
plants rejected by the livestock can thrive. The natural tree line is probably still present at 
only a few places in the Nepal Himalayas. Grazing has pushed it down from the subalpi- 
ne zone. Even in Abies-Rhododendron forest with a natural or nearly natural appearance, 
human influence is unmistakable. Large Abies trunks are felled to make shingles, leaving 
most of the tree unused. Where the trees have been cut, Abies seedlings germinate, but the 
Rhododendron campanulatum grows faster and prevents the formation of a closed Abies 
canopy (Schmidt-Vogt 1990). 


Intensive pasturing has also changed the composition of the fauna on the high meadows at 
the alpine level. Where once there were expanses of dwarf bushes, they have been repla- 
ced by shrubs and graminaceous formations, often overgrazed and in some cases so se- 
verely that the soil is exposed. Here Tarsiger chrysaeus and Phylloscopus fuligiventer lose 
their potential breeding sites. 


A mostly negative influence of man on the fauna and flora is detectable in all Himalayan 
forest habitats. At intermediate altitudes (1000-2500 m), over the centuries it has reached 
catastrophic proportions, large parts of the fauna having vanished along with the forest or 
shrunk to tiny remnants. In the cloud-forest zone the situation is better in the sense that 
the forest cover is still continuous over great distances, even though no longer in its ori- 


Fig.36: Inner Himalayas. Charka village in upper Barbung Khola Valley; barley fields, overgrazed 
slopes with dwarf and scattered bushes, mainly Caragana and Lonicera, 4300 m, 23.V1.1973 
J. Martens. 
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Fig.37: Inner Himalayas. Tributary of Gunsa Khola near Gunsa, mixed Abies densa/Larix griffithiana 
forest, 3370m, Taplejung Distr., 10.X.1973 J. Martens. 


ginal state. The most damage in very recent times has been done to the Terai forests, which 
have almost disappeared within 30 years, and with them the entire large mammal fauna of 
northern India (Elephant, Great Indian Rhinoceros, Gaur, Tiger). Aceros nipalensis has thus 
also disappeared from Nepal. 


The forest fauna of the Central Himalayas is undeniably in extreme danger today, though 
to different degrees in different places. The human population is increasing, with all the 
familiar consequences, so the prognosis is not good. It looks as though especially vulne- 
rable species below the cloud-forest level in the Central Himalayas will soon have shrunk 
to insignificant residual populations or will have given up this part of their area altogether. 
Not a few of these species, however, belong to endangered forest communities for which 
Nepal is at present still a major part of their area (Inskipp 1989). The large-scale creation 
of nature reserves by the Royal Nepalese government alleviates the problem but will not 
be able to stop the trend. If all the plans are implemented, and if the rules for these reser- 
ves are actually followed, 10% of the area of the country should be protected. But even 
this area is far from sufficient to protect all the endangered species (Inskipp 1989). 
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Fig.38: Tibetan Himalayas. Upper Kali Gandaki Valley, looking northeastward across Tangbe village, 
standpoint about 4300 m, Mustang Distr., 23.V1.1970 J. Martens. 


ZOOGEOGRAPHY 


Himalayan birds - an immigration fauna 


The sharp climatic separation by the Central Himalayas is of great importance biological- 
ly and in many respects influences the distribution of the plants and animals of the moun- 
tain chain. The Himalayas are regarded as a region of contact between the two great 
biogeographic realms, which meet and intermesh in various ways. The criteria for classi- 
fication differ somewhat for phytogeography and zoogeography, but both show that the Hi- 
malayas are a meeting place for floras and faunas of different origins and ecological 
requirements. All areas north of the Central Himalayas belong to the Palaearctic realm, as 
do the highest parts of the southern flanks occupied by animals. The lower and lowest al- 
titudes of the southern flanks are associated with the Indomalayan (Oriental) realm. The 
border between the two regions is, however, not striking and abrupt, but over vast distances 
forms a transition area in which the species of each realm are represented in varying com- 
binations. Diesselhorst (1969) analyzed the Nepal bird fauna composition on the family le- 
vel and included distributional and ecological views. Nazarenko (1985, 1990) scrutinized 
the post-Pleistocene development of Himalayan and adjacent E Palaearctic bird faunas in 
combination with vegetational changes. His papers are most stimulating. 
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As far as birds are concerned, the lower limit of fir (Abies) forests is a good indicator of 
the increased presence of Palaearctic species. This vegetational border coincides with the 
lower limit of the upper cloud forest zone (= subalpine zone). 


Within the general terms Palaearctic and Indomalayan, however, we find a great variety of 
plant and animal groups of different geographical origin. We must take into account that 
the Himalayan fauna is predominantly one which invaded the Himalayas at the time of or 
after the uplift of the mountain chain during the Tertiary and that only certain members of 
the Himalayan fauna have undergone an evolution of its own, at least as far as land-living 
vertebrates are concerned. Thus, the percentage of Himalayan endemic bird species is mi- 
nute. As we might expect, recent distributions reflect the route by which individual species 
or species groups migrated into the Himalayas and can be deduced from the habitat or fo- 
rest community to which each species is adapted. 


As the Himalayas are predominantly covered by forest, at least on the southern slopes and 
in many areas of the Inner Valleys, it is, as we have seen, analysis of the forest vegetati- 
on that will provide the first indications of the origin and vertical distribution of the ex- 
ceedingly rich fauna. For Himalayan faunas, we can distinguish five main areas of origin, 
three in the Palaearctic, two in the Indomalayan region. In each of them different climatic 
conditions prevail and the flora and fauna have undergone different development during 
the Pleistocene. 


The Faunal Components (Fig.39) 


Central Asian species — Species of the high steppe and of the mountains above timberli- 
ne. Predominantly these are adapted to cold temperate climates at high altitudes and are 
always found in open habitats: in the rock and rubble zone with sparse vegetation, on the 
high mountain steppes and naturally above the timberline, not usually below 4000 m, but 
upwards to the limits of animal life near 6000 m and locally even higher (Swan 1961). In 
Nepal, the species in question have reached the Himalayas from Tibet and most do not ex- 
tend southwards further than the northern slopes, but a few followed the uppermost 
mountain ridges from E to reach the C Himalayas. Thus a few live in the uppermost parts 
of the southern flanks. The areas of these species in Nepal are confined to the main range, 
in the W to Tibetan facies in N Dolpo and N Mustang. 


West Asian Himalayan species. — Species of the xerophilic forests, which penetrate into 
the Central Himalayas from the West (Fig.1). These species belong to the West Asian fau- 
na and correspond largely to the Mediterranean subregion of the Palaearctic. They are adap- 
ted to relatively dry forest habitats, much less exposed to the monsoon. The forest habitats 
in question reach into the C Himalayas as a narrow belt, mainly to NW Dhaulagiri and al- 
so, though with fewer typical species, as far as N Annapurna and N Manaslu (see “Inner 
Valleys”). 


West Chinese Himalayan species. — These have reached Nepal from the E, from various 
areas of W China. They are distributed mainly in a narrow belt extending westward along 
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Fig.39: Map of Nepal indicating the main immigration routes of faunal components into the C Hima- 
layas (from Martens 1984). 


the S slopes of the main chain. The species concerned are not well adapted to the high pre- 
cipitation rates typical of the E and C Himalayas, but they tolerate them, and so we find 
many of them in both the E and wetter and in the W and drier forest types. Vertically, they 
are found from the temperate Rhododendron-coniferous zone to the timberline, that is from 
about 2800m to 4200m (subalpine zone = upper cloud-forest zone). The zoogeographic 
relationships of this species group are clearly indicated by the fact that many geographic 
representatives and closely related species are found in northern parts of the Palaearctic. 


Indochinese Himalayan species. — Those species migrated westward in large numbers, 
along the southern lower slopes of the Himalayas. The main distribution area of many of 
the species in (sub)tropical Indochina and predominantly S of the areas of the West Chi- 
nese Himalayan species (see above). Their diversity is greatly reduced from east to west 
in response to the diminishing monsoon rainfall. Within the zone of Castanopsis-Quercus- 
laurel forest (2000-2600 m; lower cloud-forest level of the temparate zone) and partly with- 
in the tree Rhododendron belt (up to roughly 3000m, middle cloud-forest zone), they are 
distributed in a great variety of genera and families, and only higher up in the subalpine 
coniferous forest are they greatly reduced in numbers. 


Tropical Indian species. — These reach the southern Himalayan mountains from the south 
and along deeply cut river valleys, and may penetrate right into the main mountain chain. 
Their vertical distribution rarely exceeds 2000 m, and is in many cases much less. 


Thus, the Himalayan birds, though emphasized by various authors, are not an independent 
faunal element confined to the Himalayas, but are a mixture of species groups which in- 
vaded the Himalayas from various directions. Himalayan palaeo-endemic bird species are 
few (see below). 
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Birds breed in the Central Himalayas within an altitude belt about 5500 m wide, from the 
Terai lowlands into the alpine zone of the main chain. In Nepal, over 500 species of breeding 
birds manage to coexist in this belt, particularly many of them on the S flank of the mon- 
soon-wet Outer Himalayas. The width of the vertical area of the individual species varies 
enormously. Some species outside the tropical regions of Nepal occupy strips that may be 
narrower than 1000m (Blythipicus pyrrhotis, Monticola rufiventris, Tarsiger indicus, Cu- 
tia nipalensis, Alcippe chrysotis, Prunella rubeculoides, Carpodacus thura). 


For many species that certainly breed in Nepal not one brood has yet been documented; 
many aspects of vertical distribution are still conjectural. However, the available evidence 
suggests that area belts 1500-2000 m in vertical extent are the rule. Remarkably few spe- 
cies exceed this limit. These are euryoecious, penetrating into the Inner Valleys or even 
reaching the Tibetan region on the N side of the main chain: Falco tinnunculus, Strepto- 
pelia orientalis and Cuculus canorus probably occupy the widest vertical belt of all non- 
passerines and can be found in almost all climatic zones — the falcon and the dove even 
above 4000 m in the Tibetan Himalayas. Passer montanus inhabits a belt 4300 m wide, the 
most extensive vertical area of all passerines, followed by Chaimarrornis leucocephalus, 
but the former is always strictly associated with human settlements (but see Myiophonus 
caeruleus). 


However, one must be careful not to generalize about vertical belts estimated from obser- 
vations in different massifs, for they do not necessarily apply to the whole central region 
of the Himalayas. The data carefully collected by Diesselhorst (1969) at Mt. Everest now 
reveal that the vertical distributions on the individual massifs of the main chain in Nepal 
can be quite different. Often the lower limits are further down in parts of the Inner Hima- 
layas less influenced by the monsoon. To be precise, the vertical distribution should be de- 
termined separately for each of the large massifs. 


Notably wide vertical areas are also occupied by certain species strictly associated with 
brooks. Those of Chaimarrornis leucocephalus, Rhyacornis fuliginosus and Cinclus palla- 
sii may be considerably wider than 3000 m. In these cases the local climate at the various 
altitude levels seems to be less important as a determining factor than the uniformity of 
the microbiotope over all levels. However, this is not a general correlation. The Enicurus 
species, despite being strict brook-dwellers, are confined to narrrow vertical areas, as are 
Motacilla alba and in particular those species which, although they follow the watercour- 
ses, depend on the brookside bush and tree vegetation (Phylloscopus magnirostris, Stachy- 
ris nigriceps, Pnoepyga pusilla, Brachypteryx montana; see Fig.40). 


The upper limit of the vertical distribution of birds in the alpine (and nival) zone has not 
been established, and it would be particularly difficult to determine for individual species. 
The populations at the upper area limit are thin, and proof of breeding is hard to obtain. 
Eremophila alpestris (which see), Prunella collaris, Carpodacus puniceus and Phoenicu- 
rus erythrogaster clearly breed above 5000m. Swan (1961) reported finding the nest of a 
“Snow Partridge” (presumably Lerwa lerwa) at almost 19,000 feet (about 5800 m), proba- 
bly the highest-altitude breeding recorded for a bird in the Himalayas. 
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Fig.40: The Himalayan torrent-accompanying bird community. — Riverbed species (a: Rhyacornis, 
Chaimarrornis; b: 5 Enicurus species, 3 Motacilla species; c: 2 Cinclus species); soil-layer species (d: 
Pnoepyga pusilla); exposed bush-layer species (e: Alcedo atthis); cryptic bush-layer species (f: 2 Nil- 
tava species; 2 Brachypteryx species; Cinclidium leucurum; Stachyris nigriceps); canopy species (g: 
Phylloscopus magnirostris; h: Myiophonus caeruleus); rockface species (i: Tichodroma muraria). 
Original by K. Rehbinder. 


There is nearly no vertical sequence of subspecies in Nepal except for three cases. In the 
Stonechat (Saxicola torquata, which see), the subspecies S. f. indica penetrates into the 
lower Himalayas from N India up to 2500 m. The Tibetan subspecies S. 1. przewalskii de- 
scends from the Tibetan plateau to the Inner Valleys as far as the N rim of the main chain, 
down to 3800 m. However, they do not meet and there is a belt of about 1500 m devoid of 
Stonechats. The Hoepoe (Upupa epops, which see) may be represented by the subspecies 
U. e. ceylonensis at lower altitude up to appr. 1500m altitude and by U. e. epops above 
this altitude, the latter being present only in W Nepal. The Black Kite (Milvus migrans, 
which see) inhabits the C Himalayas by a lowland subspecies (M. m. govinda) and an up- 
land subspecies (M. m. lineatus). Breeding records are sparse and nothing is known about 
a contact zone. 


In Corvus macrorhynchos, formerly believed to represent one lower and one upper sub- 
species in Nepal, actually 2 full biological species are concerned, which are parapatric near 
2000m on the S macroslope (see Corvus japonicus, C. levaillantii). 
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List of the breeding bird species of the Himalayas 


We regard 608 bird species as breeding birds of the Himalayas, the mountain chain be- 
tween the Indus knee in the W and the Tsangpo/Brahmaputra knee in the E, and from the 
Siwalik Mts. in the S (excluding the Bhabar gravel fans, cf. Fig.2) to the Indus and Tsangpo 
rivers in the N. This is an area bordering the Palaearctic and Indomalayan (= Oriental) 
Regions. The character of a border region is stressed by the fact that there exist only a 
small number of endemic species, namely 30 (= 5%). However, the proportion of Indo- 
malayan species is high (300 = 49%), followed by 172 (= 28%) Palaearctic species. In ad- 
dition, there are 106 species (= 17%), native to more than one region. 


Of the 608 Himalayan species 148 (= 24%) possess more than one geographical form, 50 
species in Nepal alone. Of this total of 148 species only 3 (= 2%) belong to the Himalayan 
endemics, while 67 species (= 45%) are Indomalayan (Oriental), 45 species (= 30%) Pa- 
laearctic and after all 33 species (= 22%) are distributed over more than one Asian region. 


Conversely, the percentage of geographically varying species within each of the zoogeo- 
graphic groups is as follows: they make up 10% of the Himalayan endemics, 22% of the 
Indomalayan, and 26% of the Palaearctic species and 22% of the species with extended 
areas. 


Numbers in the list refer to the synopsis of Ali & Ripley (1982). Abbreviations are as fol- 
lows: O: main distribution in the Oriental (Indomalayan) Region, P: main distribution in 
the Palaearctic Region; C: distribution comprising more than one zoogeographical region; 
H Himalayan endemic species; subsp.: one or several subspecies confined to the Himalayas. 


3 Podiceps cristatus: C 149/150 A. virgatus subsp.: O 

5 Tachybaptus ruficollis: C 153 Buteo rufinus: P 
226  Phalacrocorax carbo: C —  B. hemilasius: P 

— Ardea cinerea: C 156 B. buteo subsp.: P 
42 Ardeola grayii: O —  Butastur teesa: O 

— A. bacchus: OÖ 158  Spizaetus nipalensis: O,C 
44 = Bubulcus ibis: C 160 SS. cirrhatus subsp.: O 
49 Egretta garzetta: C 164  Hieraaetus pennatus: C 
52 Nycticorax nycticorax: C 166 Aquila chrysaetos: P 
762 Ciconia episcopus: O,C 172  Ictinaetus malayensis: O 
82  Anser indicus: P —  Haliaeetus leucoryphus: C 
100  Anas platyrhynchos: P,C 177 ~~ Ichthyophaga humilis: O 
90  Tadorna ferruginea: P 178  Sarcogyps calvus: O 

—  Aythya nyroca: P 179  Aegypius monachus: C 
121 Mergus merganser: P,C 180 Gyps fulvus: C 
125. Aviceda jerdoni: O 181 G. himalayensis: P 
128 A. leuphotes: O 185 G. bengalensis: O 
130  Pernis ptilorhynchus: C 186/7 | Neophron percnopterus subsp.: C 
133. Milvus migrans: C 188  Gypaetus barbatus: C 
136  Accipiter gentilis: P,C 196 = Spilornis cheela subsp.: O 
138 A. badius: O,C 203 Pandion haliaetus: C 
144 A. trivirgatus: O 2204 = Microhierax caerulescens: O 


148 A. nisus melaschistos: P 213 Falco subbuteo: P 


214 
219 
222/3 
227-31 
232 
2353 
235/6 
238/9 
248 
250 
256 
266/7 
270 
212 
28) 
281-4 
285 
286 
287 
289 
290 
291 
292 
293-6 
304-6 
307 
309 
316 
327 
33 
341 
346 
347 
350 
358 
429 
430 
433 
879 
384 
393 
401 
404 
405 
409 
411 
454 
458 
465 


F. severus: O 

F. chicquera: O 

F. tinnunculus subsp.: C 
Tetraogallus tibetanus subsp.: P 
T. himalayensis: P 
Tetraophasis szechenyii: P 
Alectoris chukar subsp.: P 
Francolinus francolinus subsp.: C 
Perdix hodgsoniae subsp.: P 
Coturnix coturnix: P 

Perdicula asiatica: O 
Arborophila torqueola subsp.: O 
A. rufogularis subsp.: O 

A. atrogularis: O 

A. mandellii: H 

Ithaginis cruentus subsp.: P 
Tragopan melanocephalus: H 
T. satyra: H 

T. blythi subsp.: O 

T. temminckii: C 

Lophophorus impejanus: P 
Esselateni:.® 

Crossoptilon crossoptilon: O 
Lophura leucomelana subsp.: O 
Pucrasia macrolopha subsp.: P 
Catreus wallichii: H 
Polyplectron bicalcaratum: O 
Turnix suscitator: O 

Rallus aquaticus: P 

Porzana pusilla: C 
Amaurornis bicolor: H 
Gallicrex cinerea: O 

Gallinula chloropus: C 

Fulica atra: C 
Hydrophasianus chirurgus: O 
Rostratula benghalensis: C 
Himantopus himantopus: C 
Ibidorhyncha struthersii: P 
Charadrius dubius: C 

Ch. mongolus subsp.: P 

Tringa totanus: P 

T. hypoleucos: P 

Gallinago solitarius: P 

G. nemoricola: O 

G. gallinago: C 

Scolopax rusticola: P 

Larus brunnicephalus: P 
Chlidonias hybrida: C 

Sterna hirundo subsp.: C 


485 
493 
494 
495 
501 
510 

513/4 
515 
516 
519 
520 
523 
526 

531/2 

535/6 

537/40 
541 
554 
559 
561 
562 
563 
570 
572 
575 
576 

578/9 
580 
581 
584 
586 
588 

593/4 
597 
609 

611/2 
616 

619/24 

626-7 
628 
633 
635 

639/40 
642 
649 

650/1 
658 
661/2 
663 


Syrrhaptes tibetanus: P 
Treron apicauda: O 

T. sphenura: O 

T. curvirostra subsp.: O 

T. bicincta: O 

Ducula badia: O 

Columba leuconota subsp.: P 
C. rupestris: P 

C. livia: P 

C. palumbus: P 

C. hodgsonii: O 

C. pulchricollis: O 
Macropygia unchall: O 
Streptopelia orientalis subsp.: P 
S. tranquebarica subsp.: C 
S. chinensis subsp.: O 

S. senegalensis: C 
Psittacula derbyana: O 

P. roseata: O 

P. intermedia: H 

P. himalayana: C 

P. finschii: O 

Clamator jacobinus: C 
Cuculus sparverioides: O 
C. fugax: C 

C. micropterus: O 

C. canorus subsp.: P 

C. saturatus: C 

C. poliocephalus: P 
Cacomantis passerinus: O 
Chrysococcyx maculatus: O 
Surniculus lugubris: O 
Rhopodytes tristis subsp.: O 
Taccocua leschenaultii: O 
Phodilus badius: O 

Otus spilocephalus subsp.: O 
O. sunia: C 

O. bakkamoena subsp.: C 
Bubo bubo subsp.: C 

B. nipalensis: O 

B. flavipes: O 

Glaucidium brodiei: O 

G. castanopterum subsp.: O 
Ninox scutulata: C 

Athene noctua subsp.: P 

A. brama subsp.: O 

Strix leptogrammica: subsp.: O 
S. aluco subsp.: P 

Asio otus: C 


45 


46 


808 
809/10 
812/3 
814/5 
824 
827 
2828 


83la 
832/3 


Aegolius funereus: C 

Batrachostomus hodgsonü: O 

Caprimulgus indicus: C 

C. macrurus: O 

G..zaffınisz® 

Collocalia brevirostris: O 

C. maxima: O 

Chaetura caudacutus: C 

Apus melba subsp.: C 

A. apus: P 

A. pacificus: C 

A. affinis subsp.: C 

Harpactes erythrocephalus 
subsp.: O 

H. wardi: O 

Ceryle lugubris subsp.: O 

Alcedo hercules: O 

A. atthis: C 

Ceyx erithacus: O 

Merops apiaster: P 

M. orientalis: C 

Coracias garrulus: P 

C. benghalensis subsp.: O 

Eurystomus orientalis: C 

Upupa epops subsp.: C 

Aceros nipalensis: O 

Rhyticeros undulatus: O 

Megalaima virens subsp.: O 

M. lineata: O 

M. franklinii: O 

M. australis: O 

M. haemacephala: O 

Indicator xanthonotus subsp.: O 

Picumnus innominatus: O 

Sasia ochracea: O 

Micropternus brachyurus subsp.: 
O 

Picus squamatus: subsp.: P 

P. xanthopygaeus: O 

P. canus subsp.: C 

P. flavinucha subsp.: O 

P. chlorolophus subsp.: O 

Dinopium shorii: O 

Gecinulus grantia: O 

Muelleripicus pulverulentus sub- 
sp.: O 

Dryocopus martius: P 

Dendrocopos hyperythrus subsp.: 
6: 


836/7 
838 
840/40a 
842/3 
845 
848/9 
855 
857 
860/1 
864 
2865 
2866 


888 
893-4 
895-7 
904-5 

910 

913 
916-7 

25 

930 

231 

932 
944/5 
946/8 

953 

955 

958 

961 

962 
965/6 

970 

Ha 

972 

973 

976 

984 

987 

994 

1006 
1009-11 
1015 
1020/1 


D. himalayensis subsp.: P 
D. darjellensis: O 

D. cathpharius subsp.: O 
D. auriceps subsp.: P 

D. macei: O 

D. canicapillus subsp.: C 


Picoides tridactylus subsp.: P 
Blythipicus pyrrhotis: O 
Chrysocolaptes lucidus subsp.: O 
Serilophus lunatus: O 
Psarisomus dalhousiae: O 
Pitta nipalensis: O 

P. brachyura: O 

P. sordida: O 

P. cyanea: O 

Ammomanes deserti: P 
Calandrella cinerea: P.(C) 

C. acutirostris: P 
Melanocorypha maxima subsp.: P 
Galerida cristata: P 
Eremophila alpestris subsp.: P.(C) 
Alauda gulgula subsp.: C 
Riparia riparia: P,(C) 
Ptyonoprogne rupestris: P 
Hirundo rustica subsp.: P,(C) 
Cecropis daurica subsp.: P 
Delichon urbica: P 

D. dasypus subsp.: P 

D. nipalensis: O 

Lanius tephronotus subsp.: P 
L. schach subsp.: C 

Oriolus oriolus: P 

O.sp. tenuirostris: O 

O. xanthornus: O 

O. traillii: O 

Dicrurus adsimilis subsp.: C 
. leucophaeus subsp.: C 

. annectans: OÖ 

. aeneus: O 

. remifer: O 

. hottentottus: O 

. paradisaeus: O 


SS SoS 


Saroglossa spiloptera: O 
Sturnus malabaricus: O 

S. pagodarum: C 
Acridotheres tristis: C 

A. fuscus subsp.: O 

Gracula religiosa: O 
Garrulus glandarius subsp.: P 


1022 
10236 
1025/6 
1027 
1029/30 
?1030a 
1035 
1037/8 
1041 
1042-4 
1045 
1046/7 
1053 
1054-6 


1058 
1060 
1064 
1067 
1072 
1077 
1079 
1080 
1084 
1085/6 
1088 
1089 
1098 
1106 
ES 
1125 
1126/31 
1133/4 
1140 
1146 
1147 
1148 
1153 
21160 
21164 
21166 
1167 
1168/9 


1178/9 
1181-3 
1185 


G. lanceolatus: P 

Cissa chinensis: O 

Urocissa flavirostris subsp.: O 
U. erythrorhyncha subsp.: O 
Pica pica subsp.: P,(C) 
Dendrocitta vagabunda: O 

D. frontalis: O 

D. formosae subsp.: C 
Pseudopodoces humilis: P 


Nucifraga caryocatactes subsp.: P 


Pyrrhocorax graculus: P 
P. pyrrhocorax subsp.: P 
Corvus splendens: O 
C. monedula: P 
C. “macrorhynchos” subsp.: C 
(see C. japonicus, 
C. levaillantii) 
C. corone: P 
G6 corax:2(C) 
Hemipus picatus: O 
Tephrodornis virgatus: O 
Coracina macei: O 
C. melaschistos: O 
C. melanoptera: O 
Pericrocotus flammeus: O 
P. brevirostris: O 
P. ethologus subsp.: C 
P. solaris: O 
P. roseus: O 
Aegithina tiphia: O 
Chloropsis hardwickii: O 
Pycnonotus melanicterus: O 
P. leucogenys subsp.: P 
P. cafer subsp.: O 
P. striatus subsp.: O 
Criniger flaveolus: O 
Hypsipetes mcclellandii: O 
A. flavalus: O 
H. madagascariensis subsp.: C 
Pellorneum ruficeps: O 
P. palustre: O 
P. albiventre: O 
Trichastoma tickelli: O 
T. abbotti: O 


Pomatorhinus horsfieldii subsp.: 


O 
P. ruficollis subsp.: O 
P. erythrogenys subsp.: O 
P. hypoleucos: O 


1186/6a 
21189 
1191/2 


1193 
1194 
1196 
1197/8 
1199 
1200 
1205 
1206 
1210 
1211 
1242 
1214 
21218 
1236 
1237 
1238/9 
1239a-43 
1245 
1247/8 
1249 
1251 
1254 
21265 
1269 
1271-3 
1273/4 
1275/6 
1277/8 
1279-82 
1283 
1289/90 
1292-4 
1297 
1298/9 
1300 
1303 
1314-6 
1319 
1320 
1321 
1322/3 
1324-26 
1331 
1333 


P. ferruginosus subsp.: O 

P. ochraceiceps: O 

Xiphirhynchus superciliaris sub- 
sp.: O 

Rimator malacoptilus: O 

Napothera brevicauda: O 

N. epilepidota: O 

Pnoepyga albiventer subsp.: O 

P. immaculata: H 

P. pusilla: O 

Spelaeornis caudatus: H 

S. troglodytoides subsp.: C 

S. formosus: O 

Stachyris ruficeps: O 

S. pyrrhops: H 

S. chrysaea: O 

S. nigriceps: O 

S. oglei: O 

Conostoma aemodium: C 

Paradoxornis unicolor subsp.: P 

P. fulvifrons subsp.: O 

P. nipalensis subsp.: O 

P. atrosuperciliaris subsp.: O 

P. ruficeps subsp.: O 

P. gularis subsp.: O 

P. flavirostris: C 

Turdoides caudatus: C 

T. striatus: O 

T. nipalensis: H 

Babax waddellii subsp.: P 

Garrulax albogularis subsp.: O 

. monileger subsp.: O 

. pectoralis subsp.: O 

. striatus subsp.: O 

. leucolophus: O 

variegatus subsp.: H 

rufogularis subsp.: O 

maximus: P 

ocellatus subsp.: C 

caerulatus subsp.: O 

. ruficollis: O 

. lineatus subsp.: P 

squamatus: O 

. subunicolor: O 

. henrici: H 

. affinis subsp.: O 

. erythrocephalus subsp.: O 


III DIN RD 


. phoeniceus subsp.: O 
Leiothrix argentauris: O 
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1385/6 
1338 
1339 
1340 
1341 

1342/3 
1345 
1347 

1348/9 

133293 
1354 
1357 

1358-60 
1362 

1363/4 
1366 

1367/8 

1371/2 
1373 
1374 
1375 
1376 
1378 
1379 

1380-2 
1384 

?1385a 
1386/7 
21388 
1392 
1395 

1396-8 
1400 
1401 
1406 
1407 
1409 
1410 
1413 
1414 
1415 
1417 
1418 

1419/20 
1422 

1423/4 
1426 
1428 

1429/30 


L. lutea subsp.: O 1431/2 
Myzornis pyrrhoura: O 21433 
Cutia nipalensis: O 1436/7 
Pteruthius rufiventer: O 1439 
P. flaviscapis: O 1440 
P. xanthochlorus subsp.: C 1441 
P. melanotis: O 1445 
Gampsorhynchus rufulus: O 1447 
Actinodura egertoni subsp.: O 1448 
A. nipalensis subsp.: O 1450 
A. waldeni subsp.: O 1454-56 
Minla ignotincta: O 1471 
M. strigula subsp.: O 1472 
M. cyanouroptera: O 1473 
Yuhina castaniceps subsp.: O 1477/8 
Y. bakeri: O 1479 
Y. flavicollis subsp.: O 1481 
Y. gularis subsp.: O 1484 
Y. occipitalis: O 1485-7 
Y. nigrimenta: O 1489/90 
Y. xantholeuca: O 149] 
Alcippe chrysotis: C 1493 
A. cinerea: O 1498 
A. castaneceps: O 1501 
A. vinipectus subsp.: O 1502 
A. cinereiceps: O 1507 
A. striaticollis: P 11527 
A. rufogularis subsp.: O 1529 
A. brunnea: OÖ 1536 
A. nipalensis: O 1540 
Heterophasia annectans: O 1541 
H. capistrata subsp.: H 1550 
H. pulchella: © 21959 
H. picaoides: O 1570 
Muscicapa sibirica: P 1576 
M. dauurica: P Eerie 
M. ruficauda: O 1578 
M. ferruginea: O 1579 
Ficedula subrubra: H “1581 
F. strophiata: © 1582/3 
F. monileger: O = 
F. hyperythra: O 1587/8 
F. hodgsonii: O 1590/1 
F. westermanni subsp.: O 1593 
F. superciliaris: C 1594/5 
F. tricolor subsp.: C 1999 
F. sapphira: C 1601 
Niltava grandis: O 1602-4 
N. macgrigoriae subsp.: O 1606 


sundara subsp.: O 
vivida: O 
poliogenys subsp.: O 
unicolor: O 
rubeculoides: O 
banyumas: O 


Zoe 


Muscicapa thalassina: C 
Niltava hodgsoni: O 
Culicicapa ceylonensis: O,(C) 
Rhipidura hypoxantha: O 

R. albicollis susp.: O 

Tesia cyaniventer: O 

Tesia olivea: O 

T. castaneocoronata: O,(C) 
Cettia fortipes subsp.: C 

C. major O,(C) 

C. flavolivacea: O 

C. acanthizoides subsp.: O 

C. brunnifrons subsp.: © 
Bradypterus thoracicus subsp.: C 
B. major: P 

B. luteoventris: O 

Cisticola juncidis: C 

Prinia rufescens: O 

P. hodgsoni: O 

P. cinereocapilla: H 

P. criniger subsp.: C 

P. atrogularis subsp.: O 
Orthotomus sutorius: O 

O. atrogularis: O 

O. cucullatus: O 
Acrocephalus stentoreus: C 
A. concinens: P 

Sylvia althaea: P 
Phylloscopus sindianus: P 
Ph. neglectus: P 

Ph. tytleri: H 

Ph. affinis: P 

Ph. griseolus: P 

Ph. fuligiventer subsp.: H 

Ph. 
Ph: 


~ 


~ 


armandii: P 
pulcher subsp.: O 
Ph. inornatus subsp.: P 
Ph. subviridis: C 

Ph. proregulus subsp.: C 
PR 
Ph. 
Ph: 
Th: 


Sn 8° 8" 


~ 


maculipennis subsp.: O 
magnirostris: P,(C) 
trochiloides subsp.: P 
occipitalis: P 


tS) 


1608-10 
1612 
1613 

1614/5 
1616/7 
1620 
1621 
1622/3 


1624/5 
1626 
1627 

1629-31 
1632 

1633/4 
1635 
1636 
1639 
1640 
1646 

1647/8 
1650 

1654/5 

1657/8 
1659 
1660 

21661 
1669 
1670 

1671/2 


1675 
1676 
1678 
1679 
1680 
1681 
1682 
1683 
1684 
1685 
1686 
1687 
1688/9 
1690 
1691 
1697 


Ph. reguloides subsp.: C 1700 
Ph. cantator: O 1705 
Seicercus affinis: O 1709 
S. burkii subsp.: O 1714 
S. xanthoschistos subsp.: O 1716 
S. poliogenys: O 1723 
S. castaniceps: O 1724 
Abroscopus superciliaris 1726 
subsp.: O 1729 
A. schisticeps. subsp.: O 1731 
A. albogularis: O,(C) 1733 
A. hodgsoni: O 1738/9 
Regulus regulus subsp.: P 1740 
Leptopoecile elegans: P 1741 
L. sophiae subsp.: P 1745 
Brachypteryx stellata subsp.: O 1746 
B. hyperythra: O 1748 
B. leucophrys: O 1749 
B. montana: O 1750 
Luscinia svecica: P Wey? 
L. pectoralis subsp.: P,(C) 1758 
L. brunnea: C = 
L. pectardens: P 1768 
Tarsiger cyanurus subsp.: P 1769-71 
T. chrysaeus subsp.: O 
T. indicus: O 1773/4 
T. hyperythrus: O 1775/6 
Copsychus saularis: O 171-9 
Phoenicurus erythronotus: P 1780 
Ph. caeruleocephalus: P 1781 
Ph. ochruros subsp.: P 1782/3 
Ph. hodgsoni: P 1784 
Ph. auroreus: P 1788 
Ph. frontalis: P,(C) 1791-3 
Ph. schisticeps: P 1799 
Ph. erythrogaster: P 1802/3 
Rhyacornis fuliginosus: C 1804 
Hodgsonius phaenicuroides: C 1805/6 
Cinclidium leucurum: O 1807/8 
C. frontale: O 1809 
Grandala coelicolor: P 1812 
Enicurus scouleri: C 1813/4 
E. immaculatus: O 1815 
E. schistaceus: O 1818/9 
E. leschenaulti: O 1821 
E. maculatus subsp.: C 1822 
Cochoa purpurea: O 1823 
C. viridis: O 1824 
Saxicola torquata subsp.: C 1827/8 


S. caprata: C 

S. ferrea: O 

Oenanthe deserti subsp.: P 
Oe. alboniger: P 
Chaimarrornis leucocephalus: C 
Monticola cinclorhyncha: C 
M. rufiventris: O 

M. solitarius subsp.: C 
Myiophonus caeruleus: C 
Zoothera wardi: O 

. citrina: O 

. mollissima subsp.: C 

. dixoni: O 

. dauma subsp.: O 

. monticola: O 


NNNNNN 


. marginata: O 

Turdus unicolor: H 

T. albocinctus: H,(C) 

T. boulboul: O 

T. merula subsp.: C 

T. rubrocanus: P 

T. kessleri: P 

T. viscivorus: P 

Troglodytes troglodytes 
subsp.: P,(C) 

Cinclus cinclus subsp.: P 

C. pallasii subsp.: P,(C) 

Prunella collaris subsp.: P 

P. himalayana: P 

P. rubeculoides: P 

P. strophiata subsp.: P 

P. fulvescens subsp.: P 

P. immaculata: P 

Parus major subsp.: C 

P. monticolus: C 

P. ater subsp.B 

P. rufonuchalis: P 

P. rubidiventris subsp.: P 

P. dichrous subsp.: P 

P. xanthogenys subsp.: O 

P. spilonotus: O 

Sylviparus modestus subsp.: C 

Cephalopyrus flammiceps: P 

Aegithalos concinnus subsp.: C 

Ae. leucogenys: P 

Ae. niveogularis: H 

Ae. iouschistos: H 

Sitta cashmirensis: H,(P) 

S. castanea subsp.: O 
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1832 
1834 
1837 
1839 
1842-4 
1845-8 
1849 
1851 
1852 
1855 
1859 
1865 
21867 
1873 
1876 
1883 
1884 
1885-7 
1892 
1895 
1896 
1901 
1904 
1905 
1906 
1919 
192273 
1925/6 
1927/8 
1930 
1932 
1938/9 
194] 
1946 
1952 


S. europaea: P 

S. leucopsis: P 

S. himalayensis: O 

S. formosa: O 
Tichodroma muraria: P 
Certhia familiaris subsp.: P 
C. himalayana subsp.: P 
C. discolor: O 

C. nipalensis: H,(C) 
Anthus hodgsoni: P 

. trivialis: P 

. rufulus: O 

. roseatus: P 

.‚similis. © 
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. sylvanus: C 

Motacilla flava: P 

M. citreola: P 

M. cinerea: P 

M. alba subsp.: P 
Dicaeum agile: O 

D. chrysorrheum: O 

D. melanoxanthum: O 

D. concolor: O 

D. cruentatum: O 

D. ignipectus: O 
Anthreptes singalensis: O 
Aethopyga gouldiae: C 
Ae. nipalensis subsp.: O 
Ae. saturata subsp.: O 
Ae. siparaja subsp.: 

Ae. ignicauda: O 
Arachnothera magna: O 
Passer domesticus subsp.: P 
P. montanus: C 

P. rutilans: C 
Montifringilla adamsi: P 
"M.” taczanowskii: P 
Pyrgilauda ruficollis: P 
P. blanfordi: P 

Ploceus philippinus subsp.: O 
Lonchura striata: O 

L. punctulata: O 


1982 
1983 
1984/5 
1986 
1989 
1990-2 


1996 
1993 
1998 


1999/2000 
2003 
1997 
2009 
2006 
2011 

2014/5 
2016 
2017 

2017a 
2018 
2019 

2020/1 

2023/4 
2025 
2028 

2030/1 
2032 
2033 
2034 
2035 

2036/7 
2038 
2039 
2040 
2048 

2051/2 
2055 
2060 


Mycerobas icterioides: P 

M. affinis: P 

M. carnipes subsp.: P 

M. melanozanthos: O 

Carduelis carduelis: P 

C. spinoides subsp.: O 

C. spinus (JBNHS 78: 386-387, 
1981): P 

C. flavirostris: P 

C. thibetana: H 

Serinus pusillus: P 

Leucosticte sillemi: H 


L. nemoricola subsp.: P 
L. brandti: P 
Callacanthis burtoni: H 
Rhodopechys sanguinea: P 
Bucanetes githagineus: P 
Carpodacus erythrinus: P 

. nipalensis subsp.: 

. rubescens: P 

. rhodochrous: H 

. vinaceus: O 

. rhodochlamys: P 


€ 

C 

C 

Cc 

C 

C. rhodopeplus: H 
C. thura subsp.: C 

C. pulcherrimus subsp.: P 
C. rubicilla: P 

C. rubicilloides: P 

C. puniceus subsp.: P 
Loxia curvirostra: C 
Pinicola subhimachala: O 
Haematospiza sipahi: O 
Pyrrhoplectes epauletta: O 
Pyrrhula nipalensis subsp.: C 
P. erythaca: P 

P. erythrocephala: H 

P. aurantiaca: H 
Emberiza stewarti: P 
P..ciasubsp-2R 

E. fucata subsp.: P 
Melophus lathami: O 
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Subspecies and their distributional limits within Nepal 


Within the Nepal borders more than | subspecies of each of 50 species meet; surprisingly, 
most of them form transition zones in 4 restricted areas (Fig.41). 


1. Karnali catchment transition area, centred on 81°E. 

14 species are concerned, namely Lophura leucomelana, Streptopelia tranquebarica, Pi- 
cus flavinucha, Dendrocopos auriceps, Dendrocitta formosae, Corvus “macrorhynchos” 
(see Corvus in the Species Account section), Garrulax ocellatus, Minla strigula, Hetero- 
phasia capistrata, Rhipidura albicollis, Phylloscopus pulcher, Seicercus xanthoschistos, Sit- 
ta castanea, Emberiza cia. 


2. Dhaulagiri transition area, centred on 83°30’E. 
4 species are concerned, namely Phylloscopus proregulus, Prunella strophiata, Parus ater, 
Aethopyga nipalensis. 


3. Kathmandu transition area, roughly between 85°E and 86°E. This is a relatively broad 
transition area; Kathmandu is nearly in the middle of it, hence the name chosen. 

21 species are concerned, namely Francolinus francolinus, Streptopelia orientalis, Cucu- 
lus canorus, Otus spilocephalus, Coracias benghalensis, Megalaima virens, Picus chloro- 
lophus, Chrysocolaptes lucidus, Lanius schach, Garrulus glandarius, Urocissa flavirostris, 
Pnoepyga albiventer, Paradoxornis nipalensis, Garrulax striatus, G. rufogularis, Pteruthi- 
us xanthochlorus, Actinodura nipalensis, Yuhina flavicollis, Heterophasia capistrata, Parus 
rubidiventris, Sitta castanea. 

4. Arun catchment transition area, roughly between 87°E and 87°30’E. 

8 species are concerned, namely Dendrocopos canicapillus, Corvus “macrorhynchos”, Po- 
matorhinus ruficollis, Garrulax affinis, G. erythrocephalus, Alcippe vinipectus, Cettia forti- 
pes, Luscinia pectoralis. 
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Fig.41: Map of Nepal to show subspecies’ transition areas. A: Karnali catchment transition area; B: 
Dhaulagiri transition area; C: Kathmandu transition area; D: Arun catchment transition area. 
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Three species belong to 2 of the transition zones (Corvus “macrorhynchos” (A, D), He- 
terophasia capistrata (A, C), Sitta castanea (A, C). They are represented by 3 subspecies 
each within Nepal. 


This marked subspecific diversity within the area of Nepal continues to the E and the W, 
in some cases involving the same species, though others are also concerned. One may spe- 
culate about this phenomenon and its causes. It may simply be that the rugged mountain 
chain gives rise to many isolating factors. But the fact that the transitional areas are well 
marked geographically may indicate the possibility that small populations were isolated 
during Pleistocene periods and hence developed distinct characters, after which the for- 
merly isolated areas may have fused. More detailed studies are needed, including the whole 
Himalayan chain. 


Kanjiroba 


Dhaulagiri 


Annapurna 


Gauri- Everest- Kanchenjunga 
sankar Makalu 


Fig.42: Map of Nepal to show main expedition routes from 1969 to 1988. a: see Fig.43; b: see Fig.44; 
c: see Fig.45; d: see Fig.46, 47. 


ITINERARY 


The following accounts give localities and dates of stay for every day of fieldwork between 
1969 and 1995. The localities are the village or place where we set up camp in the eve- 
ning of a day. The date or the period of a longer stay follows in brackets. Altitudes refer 
to the camp site or village nearby. For details concerning geography compare the maps 
(Fig.42-47). 


Nepal! 1969-1970 (Figs.43, 45). — Duration: 2.1X.1969-1.XII.1970 
Sponsorship: Deutscher Akademischer Austauschdienst. 


Ist Trek: 24.1X.-21.X11.1969. — Participants: Jochen Martens, Christian Kleinert, Christine 
Kleinert. 
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Fig.43: Expedition routes in the Dhaulagiri/Annapurna area in 1969/70, 1974, 1980 and 1995. 


This was a tour to the Kali Gandaki Valley between the Dhaulagiri and Annapurna mas- 
sifs in Kaski, Parbat and Mustang Districts. Many excursions to the side valleys and slopes 
to the East and the West brought insight into the different vegetation formations up to about 
5100m near Dapa Col. Bird migration phenomena, especially the huge flocks of cranes, 


were very impressive in October. 


Flight from Kathmandu to Pokhara, camp site at the edge of the town (24.IX.); ascent to 
Naudara ridge (1520 m, 25.IX.); Bhuka (1750 m, 26.IX.); ascent to Ghorapani pass (2850 m, 
27.IX.); descent to Tatopani in Kali Gandaki Valley (1240m, 28.IX.); Kabre (1770m, 
29.IX.); Lete (2550 m, 30.IX.), Tukche (2550 m, 1.-7.X., small excursions near the village, 
on horseback to Jomosom (2750 m, 4.X.); start to Dapa Col, camp in a rock shelter at 
3950m (7.X.); camp at 4830m (8.X.); Dapa Col, camp at 5020m (9.-10.X.); descent to 
the rock shelter (3925 m, 10.-14.X.); back to Tukche (14.-21.X.); Choya, camp at riverside 
(21.X.); Chadziou Khola, camp at 2600 m in mixed forest (22.X.-4.XI.); back to below Na- 
brikot (4.XI.); Nabrikot and surrounding slopes (2700m, 5.-13.XI.); back to Tukche 
(14.X1.); Thaksang, a forest clearing on the left bank of Kali Gandaki above Tukche (lower 
part 3150m, 15.-25.XI.); lower Dambush Khola Valley near Tukche (26.-28.XI.); Tukche 
(29.X1.); Nabrikot (30.XI.); Taglung (2500m, 1.XII.); from Titi Lake (2700m) to Lete 
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(2.XI.); camp on right bank of Lete Khola, damp mixed forest (2600 m, 3.-7.XII.): down 
along Kali Gandaki river, Rupshesara (1800 m, 8.XII.); ascent to Ghorapani pass (2900- 
3100 m, 9.-14.XII.); descent to Modi Khola, Birethanti (1100 m, 15.XII.): Suiketh (1100 m, 
16.XII.); Pokhara (900-1000 m, 17.-20.XII.); by plane back to Kathmandu (21.XII.). 


2nd Trek: 8.-19.1.1970. — Participants: Jochen Martens, Christian Kleinert. 


This was a short stay in Jiri and the surrounding slopes, at that time a Swiss agricultural 
farm. We crossed without porters parts of Sindhu Palchok and Ramechap Districts. 


By bus from Kathmandu to Lamosanghu (8.1.): Surke (1500 m, 9.I.); via Kirantichap to Bo- 
the Kosi bridge (850m, 10.1.); Sikri (11.1.); Jiri (1800 m, 12.-19.1., excursion to top of Mt. 
Chordung, 3690 m, 18.1.); back to Kathmandu by plane (19.1.). 


3rd Trek.- 25.1. to 1.11.1970. — Participant: Jochen Martens. 


Excursion to the southwestern fringe of the Kathmandu Valley, Godavari village (1550- 
1700 m) and Phulchoki Mt. (2767 m). Stay partly in the Godavari fish farm, partly near top 
of Phulchoki in a small road worker camp. Skinner Ang Tsering Sherpa was hired during 
this stay. 


4th Trek: 7.-25.11.1970. — Participant: Jochen Martens. 


Excursion to the Rapti Valley in Chitawan District. By bus to Hetaura and to near Tekou- 
li (7.11.); elephant camp on Rapti bank S Tekouli (300m, 8.-15.IL.):; camp S of the Rapti 
river at the N Siwalik foothills, camp at forest edge (about 350m, 15.-20.1.); back to 
Hetaura (20.1); by bus to Daman, Mahabarat Mts., camp in horticultural farm (2700 m, 
21.-25.0.); by lorry back to Kathmandu (25.11.). 


5th Trek: 16.111.-1.VIII.1970. — Participant: Jochen Martens. 


This longest continuous field trip I ever had in Nepal was mainly devoted to the natural 
history of the Dhaulagiri Massif, especially to the dry northern parts. I visited Kaski, Bag- 
lung, Dolpo, Mustang, and Parbat Districts and encircled the Dhaulagırı massif within 4 
and a half months. 


By bus from Kathmandu to Pokhara (16.III.); Suiketh Valley below Naudara ridge (1180 m. 
17.IH.); Tilhar (1000 m, 18.II.); Kusma (1000m, 19.III.), near Beni, Kali Gandaki Valley 
(about 800m, 20. Ill.); lower Myagdi Khola (about 1000 m, 21.IIL.); Darapanı (22.III.): as- 
cent to Muri (2100m, 23.11.-5.IV., camp above the village, 2300m, 31.111.-2.IV.): Dara 
Khola upstream, ascent to Jalja La (2300m, 5.IV.); crossing Jalja La (3568 m), descent 
along Uttar Ganga river (3120m, 6.IV.); Dhorpatan Valley (2950 m, 7.-26.IV., stay in three 
camps in different parts of the valley, mainly at a small river course at 2950m, excursions 
to various parts in the surrounding hills); near Bobang S of Dhorpatan (2500 m, 26.IV.- 
1.V.); back to Dhorpatan (1.-4.V.); departure in direction of Tarakot, up to below the pass. 
camp at 3680 m (4.V.); crossing the pass (4110m) to Thankur, a forest clearing and pastu- 
re (3400 m, 5.V.); Pelma, Emaka (2600 m, 6.V.): resting place Dhule, no settlement (3350 m, 
7.V.); camp in resthut in Cheng (Seng) Khola (4000m, 8.V.); crossing Jungla Banjyang 
(4530 m), descent to 4300 m (9.V.); Tarakot (2900 m, 10.V.); village Gompa above Tarakot. 
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back to Tarakot (11.V.); camp near Gompa/Tarakot (3300 m, 12.-16.V.); back to Tarakot 
(16.-17.V.); downstream Barbung Khola to Dunahi (2350 m, 18.V.); upstream Suli Gad, pas- 
sing Rohagaon (19.V.); Rako, up to bridge crossing Suli Gad (3130m, 20.V.); Ringmo on 
Phoksumdo Lake (3600 m, 21.V.-5.VI., excursions to the surrounding hills up to 4000 m); 
down stream Suli Gad (6.V.); Parila (2600 m, 7.VI.); Barbung Khola Valley floor ahead of 
Tarakot (2400 m, 8.VI.): short distance beyond Tarakot (2400 m, 9.VI.); camp short distance 
E of confluence of Tarap Khola and Barbung Khola (2500m, 10.VI.); upriver Barbung 
Khola, to bridge near Kakkot (11.VI.); camp below Pimring (3250m, 12.V1.); Tarang 
(3580 m, 13.-16.V1.); Mukut (4000 m, 16.-18.VI.); Tarang upriver (18.VI.); Parung (4000 m, 
19.VI.); crossing Parung La (5200m), descent to 4900 m (20.VI.); crossing Sangda La (= 
Dudje La, 5060 m); descent to 4700m (21.VI.); Sangda (3800 m, 22.VI); Kagbeni in Kali 
Gandaki Valley (2800m, 23.VI.); Tukche (2650m, 24.-27.VI.); downriver to Chadziou 
Khola, Deorali (2570 m, 27.VI.); camp in Chadziou Khola Valley (2600 m, 28.VI.-3.VII.); 
Titi Lake (2700m, 3.VII.); back to Tukche (4.VII.); ascent to forest clearing Thaksang 
(3150m, 5.-10.VI.); back to Tukche (10.-12.VII.); ascent to Dapa Col, up to 3970m 
(12.VII.); ascent to Dapa Col, camp just below, 5030 m (13.-17.VII., excursions to the Hid- 
den Valley just below the pass, northern side, and the surrounding mountains up to 5700 m 
at 15.VII.); descent to Tukche, down to 3970 m (17.VII.); Tukche (18.-19.VII.); Jomosom 
and surroundings (up to about 3000 m, 19.-20.VII.); Tukche (20.-22.VII.); Ghasa (2300 m, 
22.VII.); Sikha (2270 m, 23.VII.); Ghorapani Pass (2800 m, 24.-29. VII.); Birethanti in Mo- 
di Khola Valley (1100m, 29.VII.); Hyangja (1000m, 30.VII.); Pokhara (800m, 31.VII.), 
flight back to Kathmandu (1.VIII.). 


6th Trek: 4.-7.VIII.1970. — Paricipants: Jochen Martens, Herbert Franz. 

Short excursion to the Sun Kosi Valley, Sindhu Palchok Distr. — By jeep to Barabise (950 m, 
4.VIll.); ascent to the E slopes to Kortali (1950 m, 4.VIII.); Durumtali (2050 m, 5.VIII.); 
return to Durumtali (6.VIII.); descent to Barabise, back by bus to Kathmandu (7.VIII.). 


7th Trek: 29.VII.-29.X.1970. — Participants: Jochen Martens, in high Khumbu temporari- 
ly Peter Arctander (Copenhagen). 


This was a two months’ excursion to the Mt. Everest region from Jiri eastward to the Ever- 
est basecamp on Khumbu glacier. I worked in Ramechap and Solukhumbu Districts. 


By plane from Kathmandu to Jiri (1800 m, 29. VIII.); Mt. Chordung (2900 m, 30. VIII.-2.IX., 
excursions up to 3100 m); back to Jiri (2.IX.); Thodung (3200 m, 3.-7.IX.); back to Jiri (7.- 
8.IX.); Deorali (8.IX.); Shete (2600m, 9.IX.); crossing Lamjura Pass (3500m); Junbesi 
(2700 m), at night in Phangmoche Monastery (10.IX.); back to Junbesi, Dudh Kosi Valley 
(2100m, 11.IX.); Kharikhola (2300 m, 12.-14.IX.); upriver Dudh Kosi Valley, Banjyang 
(2800 m, 14.IX.); Ghat (2490 m, 15.IX.); Khumjung (3800 m, 16.-19.IX., with excursions 
to the surrounding hills including Khumde); Milinggo (3820 m, 19.IX.); Phulung Kharpo 
(4343 m, 20.IX.); Lobuche (4900 m, 21.IX.); Gorak Shep (5200 m, 22.-27.IX., with excur- 
sions to Everest base camp, 5300 m, 24.IX., and Kala Pattar, 5545 m, 26.IX.); Mingbo 
(4800 m, 28.IX.); Tengpoche (3870 m, 29.IX.); confluence of Phunki- and Imja Drangka 
(3300 m, 30.IX.-4.X.); Khumjung, Namche Bazar and back to Khumjung (4.IX.); Thame 
Og (3800 m, 5.-7.IX.); Tarnga (4050 m, 7.IX.); Lunak at Cho Oyu giacier (5050 m, 8.-11.IX., 
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excursion to Ladze, 5100 m, 10.IX.); back to Tarnga (11.-13.IX.): Pare (3550 m, 13.-17.IX.): 
Khumjung (17.-20.IX.), including excursion to construction site of Everest Hotel: Ghat 
(2550 m, 20.IX.): Lughla (2900 m, 21.-24.IX.); start without porters and luggage to Khar- 
te (24.I[X.); Ringmo (25.IX.); Shete (26.IX.); Jiri (27.-28.IX.); flight back to Kathmandu 
2992): 


Nepal 1973 (Fig.44, 45). — Participants: Jochen Martens, Dietrich Plath, H.S. Nepali. Du- 
ration: 12.111.-28.VII.1973. Sponsorship: Deutsche Forschungsgemeinschaft. 


During this stay three separate treks were undertaken in E, C and W Nepal. I visited Ra- 
mechap, Dolakha, and Sindhu Palchok Districts (1st trek), Nuwakot and Rasuwa Districts 
(2nd trek), and Myagdi, Dolpo, Mustang, Parbat, and Kaski Districts (3rd trek). Dhaulagi- 
ri was encircled from May 6 to July 16 for the 2nd time. Concerning time available, this 
was, at least in regard to vertebrates, the most successful stay in Nepal. Short tours were 
undertaken within the Kathmandu Valley between the long treks, but are not mentioned 
here separately. 


Ist Trek: 27.I0.-16.1V.1973. 


By chartered plane from Kathmandu to Jiri, ascent to the forest ranger hut at Chordung 
Mt. (2900 m, 27.11.-3.IV.); via Shivalaya to Thodung (3200m, 3.-9.IV.); back to Jin 
(1800 m, 9.IV.): ascent to pass N of Jiri, Cherakapti, Shershepu (1800 m, 10.IV.): Bikuti on 
Bothe Kosi, Darapani in Dama Khola Valley (1600 m, 11.IV.), ascent to Ting Sang La up 
to Tsuitang (2320m, 12.IV.): Ting Sang La, camp near the pass (3200m, 13.-16.IV.); des- 
cent to Barabise, by bus to Kathmandu (16.IV.). 


2nd Trek: 20.-29.IV.1973 


By bus to Trisuli Bazar (570m, 20.IV.): upstream Trisuli river, Ramche (1800m, 21.IV.); 
Dhunche (2000 m, 22.IV.); ascent to dairy Syng Gyang (3200 m, 23.-27.IV.); back to Grang 
(27.IV.): Trisuli (28. IV.); back by bus to Kathmandu (29.IV.). 


3rd Trek: 6.V.-16.V11.1973 


Flight from Kathmandu to Pokhara (6.V.): charter flight from Kathmandu via Pokhara to 
Dhorpatan (3000 m, 7.-25.V.); Thankur (3350 m, 25.-28.V.); bridge across Gustung Khola 
(2700m), Pelma and Emaka (2270m, 28.V.); pasture Baldebas (2650m, 29.V.); Dhule 
(3100 m), Sheng Khola (3450 m, 30.V.); resthut Phurbang (4250 m) below Jungla Banjyang 
(31.V.); crossing Jungla Banjyang (4526 m), descent to Gompa village near Tarakot (3250 m, 
1.-7.VI.); Tarakot, Dunahi (2350m, 7.VI.); Suli Gad Valley, passing Rohagaon (appr. 
3000m), camp at 2770m (8.VI.); Suli Gad valley (camp at 3150m, 9.VI.); Ringmo on 
Phoksumdo Lake (3600 m, 10.-15.VI.): descent to Manduwa (3400 m, 15.VI.): crossing Ba- 
gar La (5080 m), down to 4450 m, camp at river side (16.VI.); crossing Namu La (5220 m), 
descent to Kangar in Tarap Valley (4200m, 17.-18.VI.); ascent in side-valley to 4700m 
(18.VI.): crossing Z6 La (4900 m), down to 4650 m, crossing Büko La (4880m), camp at 
4660 m (19.VI.); crossing Mo La (4820m) to Charka in upper Barbung Khola (4250 m, 
20.-25.VI.):; upriver Barbung Khola, then upriver left tributary Yalung Khola, camp at 
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4500 m, (25.VI.); upstream to below Sangda La (Dudje La), camp at 4850 m (26.VI.): cros- 
sing Dudje La (5300 m, plateau only 5000 m), then Kewar La (4950 m), winter village Sang- 
da (4000 m), crossing Cha Lungpa, camp at opposite side (3900 m, 27.VI.); passing above 
Sangda, crossing into Kali Gandaki Valley, camp at 3900 m (28.VI.); Dangarjong (3100 m), 
Jomosom (2750 m, 29.VI.); Tukche (2650 m, 30.V1.-1.VI.); Thaksang above Tukche 
(3150 m, 1.-5.VII.); Marpha (2700 m, 5.VII.); Purano Marpha (3200 m, 6.-7.VII.); back to 
Marpha (7.VII.); Lete (2500 m, 8.VII.); Dana (1650 m, 9.VII.); Sikha (2270 m, 10.VII.); Ul- 
lerı (2000 m, 11.-14.VII.); Chandrakot (1500 m), Baundur (1650 m, 14.VII.); Pokhara 
(15.VI.); by bus back to Kathmandu (16.VIL.). 


Nepal 1974 (Fig.43). — Participants: Jochen Martens, Wolfgang Beck. Duration: 13.II.- 
2.1V.1974. Sponsorship: privately. 
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Fig.45: Expedition routes in the Mt. Everest region in 1970 and 1973. 
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Besides short collecting excursions within the Kathmandu Valley, mainly to the Balaju Park, 
only one extended trek was carried out: Kaski, Parbat and Mustang Districts, from Pokha- 
ra along the southern foothills of Annapurna to the Kali Gandaki Valley (see Ist trek in 
1969). 

By plane from Kathmandu to Pokhara (20.II.); Kharé, British Camp (1800 m, 21.II.); Ul- 
leri (2000 m, 22.II.); Tatopani in Kali Gandaki Valley (1300 m, 23.11.); lower village Gha- 
sa (2050 m, 24.II.); Titi (2700 m, 25.11.); Tukche (2650 m, 26.11.); forest clearing Thaksang 
(3150 m at the lower fringe, 27.11.-12.II., long stay mainly because I could not walk due 
to an injured right knee); Marpha (2700 m, 12.III.); Purano Marpha (3200 m, 13.20.I1.); 
descent to Marpha (20.11); Jomosom (2700 m, 21.-27.IH, excursions to the E valley slopes, 
up to 3350 m on 23.1l.); lower village Ghasa (27.11.); Ulleri (28.II.); Pokhara (29.01; 
walk from Jomosom to Pokhara effected in 2 days and 6 hours); by bus from Pokhara to 
Kathmandu (30.III.). 


Nepal 1980 (Fig.43, 46). — Participants: Jochen Martens, Albert Ausobsky, Bärbel Früh- 
beis. Duration: 16.111.-16.V. 1980. Sponsorship: Deutsche Forschungsgemeinschaft. 


Besides short stays on Mt. Phulchoki at the SW fringe of Kathmandu Valley (19.III., 21.- 
22.III., 14.V.), two longer treks were undertaken: In the Ihapa and Ilam Districts in the very 
E of Nepal, and in the Tanhu, Lamjung, Manang, Mustang, Parbat, and Kaski Districts, 
which together nearly encircle the Annapurna massif. 


Ist Trek: 23.111.-3.IV. 


By bus from Kathmandu to Birtamode (180 m, 23.Ill.): bus change to Ham (1250 m, 24.III.); 
Mai Pokhari (2150 m, 25.-27.II.); upper Gitang Khola Valley (2400 m, 27.IH.); upper Gi- 
tang Khola Valley, Lithocarpus pachyphylla forest (2600 m, 28.-31.III.); Mai Pokhari 
(31.11.); lam (1.1V.), Karkabita (180m, 2.IV.); back to Kathmandu by bus (3.IV.). 


2nd Trek: 7.IV.-12.\. 


By bus to Dumre (400 m), upriver Marsyandi Valley to Turture (530 m, 7.IV.); Purkot, Syu- 
ribar (620 m, 8.IV.); Bhulbulé (820 m, 9.IV.); Senghe (1050 m, 10.IV.); Jagat (1250 m), Dha- 
rapani (1850 m, 11.IV.); Bagarchap and surroundings including the shepherd settlement 
Thimang (2100-2250 m, 12.-17.IV.); Thanjok (2500 m), Chame (2550 m), Pisang (3000 m, 
17.IV.); Manang (3380-3450 m, 18.-19.IV.); ascent to Thorung Pass (4400 m, 19.IV.); cros- 
sing Thorung Pass (5300 m), descent to Muktinath (20.IV.); Kagbeni (2800 m), Purano Mar- 
pha (3200 m, 22.-25.IV.); Tukche (25.IV.); forest clearing Thaksang above Tukche (3150 m, 
26.-29.IV.); back to Tukche (29.IV.); Lete (2400 m, 30.IV.-2.V., including two short walks 
to Titi, 2700 m, 1. and 2.V.); Dana (1650 m, 2.V.); Tatopani (1200 m), Sikha (2150 m, 3.V.); 
forest clearing near Chitre (2800-2900 m, 4.-7.V.); Ghandrung (2700 m, 7.V.); forest above 
Dhumpus (2100 m, 8.-10.V.); Mahendra Cave and Pokhara (11.V.); back to Kathmandu by 
pus. (12-V.). 


Nepal 1983 (Figs. 44, 46). — Participants: Jochen Martens, Beate Daams; Wolfgang Scha- 
waller only during the Ist trek. Duration: 17. VII.-26.[X.1983. Sponsorship: partly Deutsche 
Forschungsgemeinschaft, partly private. 
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Fig.46: Expedition routes in the Kanchenjunga area in 1980 and 1983. 
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Besides a one-day excursion to Mt. Jamacok (Nagarjung ridge above Balaju, Kathmandu 
valley, 18.VIII.), two longer treks were carried out. The first trek took us to Nuwakot, Dha- 
ding and Gorkha Districts in the E and SE parts of Manaslu massif including Buri Ganda- 
ki and Darondi Khola rivers. The 2nd covered the Iam, Panchthar, Taplejung, Therhathum 
and Dhankuta Districts in E Nepal to the S fringe of Kanchenjunga massif at Gunsa. 


ist Trek: 21.VIL.-15.VIIL.1983 


By bus From Kathmandu to Trisuli Bazar (560m, 21.VII.); Samari Khola upriver to Ka- 
gune (800 m, 22.VII.): crossing Samari Banjyang (1300 m), Topal Khola, Thorpu (1300 m, 
23.VII.); Kordunje (900m), descent to Ankhu Khola Valley, downriver to Ankhu Sanghu 
(650m, 24.-26.VII.); Sellentar (750m), Arughat Bazar (600m, 26.VII.); Suteo (700m, 
27.VIL.); Labubesi (900m, 28.VII.); Gorlabesi (1000 m, 29.VII.); Dobhan (1100m), Jagat 
(1300 m, 30.VII.); right river bank up to opposite Pangshing (1750 m, 31.VII.); leaving bot- 
tom of Buri Gandaki, ascent to above Nyak (2450 m, 1.VIII.); lower Chuling (= Chulwang 
= Chyul-wang) Khola Valley, no permanent settlements there, names refer to pastures, Ist 
camp (2800m, 2.VIII.); Djinshi Kharka, 3400m (3./morning 5.VIII.); Djongshi Kharka, 
Meme Kharka (3400m, 5./morning 6.VIII.): crossing W Manaslu glacier, camp at the 
swamp site Kalo Pokhari, no settlement (3500m, 6.VIII.); crossing Baudha glacier at 
3800 m (7.VIII.), Tabruk Kharka, 4000 m (7.-9.VIII.); crossing Rupina La (4450 m), Daron- 
di Khola downriver to 3600 m (9.VIII.); forested slopes above Barpak, camp in shepherd 
huts (3000 m, 10.VIII.); down to Barpak, camp in the village (2200 m, 11.VIII.); to Dore- 
ni (900m, 12.VIH.), Motar (750m, 13.VIH.); crossing Darondi Khola at Naya Sanghu 
(700 m), ascent to Gorkha (1300 m, 14.VIII.), back to Kathmandu by bus (15.VIIL.). 


2nd Trek: 21.VIII.-20.IX.1983 


By bus from Kathmandu to Birtamode (180m, at night 21./22.VIII.); bus change to Ilam, 
camp in Ilam, (1250m, 22.VIII.); Mai Pokhari (2150 m, 23.-26.VIII.); upper course of Mai 
Majuwa Khola (2200 m, 26.VIII.); head of Mai Majuwa Khola, Dhorpar Kharka (2700 m, 
27.VII.); crossing Deorali pass above Dhorpar (3000 m): Puspati, Sheldoti (2500 m, 
28.VIII.); Paniporua (2200 m), descent to Hinwa Khola, camp on a chautara (about 1000 m, 
29.VIII.); Yektin (1400 m) to Worebung (1950 m, 30.VII.); down to Hiwa Khola (950 m) 
and to below Sablako Pass (1300 m, 31.VIII.); crossing Sablako Pass, Limbudin (1200 m), 
down to Kabeli Khola (900 m), upriver to 1200m, camp on river terrace (1.[X.); steep as- 
cent to Khebang, Tada Khola (1800 m), ascent to small pass above Khebang (2100 m, 2.IX.): 
crossing into Khabeli Khola Valley, down to Yamputhin (1650 m, 3.[X., stay to morning of 
5.IX.); ascent to western slopes of Kabeli Khola above Yamputhin, crossing small pass, 
down to small river, camp in Omje Kharka in unoccupied shepherd hut (2300 m, 5.IX.): 
ascent to ridge Lasse Dhara up to unused pasture Lassetham (3500 m, 6.-8.IX.); descent to 
Simbua Khola Valley (3100 m), upriver Simbua Khola to below pasture Yalung within the 
forest zone, camp in unoccupied shepherd hut (3450 m, 8.LX.); ascent to western slopes of 
Simbua Khola Valley to Pass Anda Deorali (4500 m), gentle descent to Gunsa Valley, camp 
below rock (4250 m, 9.IX.); descent to Gunsa (3400 m, 10. to late morning of 11.[X.): down- 
river Gunsa Khola to Kibla (2700m, 11.I[X.): descent to Amjilesa (2400m, 12.IX.); con- 
fluence of Gunsa Khola and Tamur, down to Thapletok, camp on riverbank (1300 m, 
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13.IX.); Mitilung, camp in public resthouse (950m, 14.IX.); Dumhan (Dobhan, 750m, 
15.IX.); ascent to Tinjura Dara via Nessum (1200 m), camp in forest (2250m, 16.IX.); on 
Tinjura Dara to Chauki (2550 m, 17.IX.); to Basantapur (2550 m) and near Hille, camp at 
the new still unused road (2300m, 18.IX.); to Hille (2100m); by bus to the Tamur bridge 
still under construction (300m), bus change, to Dharan (300m, 19.IX.); bus at night to 
Kathmandu, arrival late morning (20.IX.). 


Nepal 1988 (Fig.47). — Paricipants: Jochen Martens, Gabi Geduldig, Wolfgang Schawal- 
ler. — Duration: 29.111.-28.V1.1983. Sponsorship: Deutsche Forschungsgemeinschaft, Uni- 
versität Mainz. 


The stay was confined to one extended field trip to the S and SW Kanchenjunga area in 
E Nepal. The Ilam, Panchthar, Taplejung and Sankhua Sabha Districts were covered. 


Departure from Kathmandu by bus (2.IV.); arrival in Birtamod (130m, 3.1V.), northward 
to Sunichare and the S piedmont of Siwalik Mts., camp site (270-300 m, 3.-5.IV.); from Si- 
walik camp site via Kutunabari (230 m); crossing Siwalik Mts. ridge (320 m) to Nodia Kho- 
la (240m, 6.IV.); ); via Soktim (500m), crossing a pass at 800m, descent to Mai Valley, 
campsite on banks of Mai Khola (470m, 7.IV.); to [lam (1200 m) and direction towards 
Mai Pokhari, camp site at 1600 m, (8.IV.); Mai Pokhari (2150 m, 9.-10.IV.); from Mai Pok- 
hari to Gitang Khola Valley (1730 m, 11.-12.IV.); ascent to Dhorpar Kharka (2700 m, 13.- 
15.IV.); departure from Dhorpar Kharka to Paniporua (2300 m, 16.-19.IV.); departure from 
Paniporua to Hinwa Khola Valley (1350 m), ascent to Yektin, camp site (1500 m, 20.IV.); 
ascent to Worebung pass (2000 m) descent to Uyam (1300 m, 21.IV.); ascent to Sablako 
pass, descent to Kabeli Khola Valley (950 m, 22.IV.); upriver to confluence of Kabeli and 
Tada Khola (1000 m, 23.-24.IV.); from Tada Khola ascent to Khebang (1670m) and pass 
above Khebang (2100m), descent to Kabeli Khola Valley close to Yamputhin (2100 m, 
25.1V.); descent to Kabeli Khola Valley below Yamputhin (1650 m, 26.-30.IV.); ascent to 
pasture Omje Kharka (2400 m, 1.-5.V.); ascent to pasture Lassetham (3350 m, 6.-8.V.); des- 
cent to Simbua Khola Valley (camp site at 3250m and 3350m, 9.-14.V.); Simbua Khola 
Valley downstream, ascent to pasture Lassetham, descent to Yamputhin on right banks of 
Kabeli Khola (15.V.); ascent to Deorali Pass (3420m, 16.V.); descent to Hellok (17.V.); 
along Tamur river to Lungthung (1870m, 18.V.); Tamur upriver to small side valley 
(2450 m, 19.V.); ascent to Walungchung Gola (3200 m, 20.V.); ascent to Ladza Khola Val- 
ley (4150m, 21.-22.V.); ascent to Tangje La (5050 m), descent to Kangla Khola (4150 m, 
23.-24.V.); descent to Thudam (3550 m, 25.-26.V.); ascent Gabri Khola (4250 m, 27.V.); as- 
cent to Merapapa La (4690 m), crossing into Yamuthanga Valley (4300 m, 28.V.); ascent to 
Pomri La (4780m), descent to upper Pahakhola Valley (3900 m, 29.V.); descent to Pahak- 
hola village (2530 m, 30.V.); ascent to forests above Pahakhola (2750 m, 31.V.-3.VI.); des- 
cent to confluence of Pahakhola system (Ikua Khola) with Arun, Karmarang (1400 m, 
4.VI.); downriver along Arun to Arun bridge below Hedagna (950m, 5.-7.VI.); ascent to 
Num (1600m), campsite between Mure and Hurure (2100m, 8.-16.VI.); to Chichila 
(1970m, 17.-19.VI.); descent to Darapangma (1400m, 20.VI.); descent to Tumlingtar 
(550m, 21.VI.); flight back to Kathmandu (22.VI.). — Excursion to Sheopuri Mt. (25.V1.). 
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Fig.47: Expedition routes in the Kanchenjunga area in 1988. 
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Nepal 1995 (Fig. 43). — Participants: Jochen Martens, Christel Iglesias, Wolfgang Scha- 
waller. — Duration: 16.1V.-4.VI.1995. Sponsorship: Deutsche Ornithologen-Gesellschaft; 
Universitat Mainz. 


One short field trip to the Kalinchok Mt. area (Dolakha Distr.) and one extended one to 
the Annapurna and Dhaulagiri massifs were carried out. The Kaski, Parbat, Mustang and 
Myagdi Districts were covered. 


Departure from Kathmandu by bus via Lamosangu und Muldi to below Dadar Danda 
(19.IV.), ascent to Dadar Danda SW Mt. Kalinchok (3150-3200 m, 19.-23.IV.); return to 
Kathmandu by bus (23.IV.). — One-day excursion to Phulchoki Mt. (Lalitpur Distr. 26.IV.). 


By bus to Pokhara (800 m, 26.IV.); Dhumpus (1700 m) to near Potana (2000 m; 27.-29.IV.); 
Tolka, Landrung (1600m) to Ghandrung (2000m, 29.IV.); Tadapani (2650m), Banthanti 
(2650 m, 30.1V.); Deorali Pass (300m), camp on a small forest clearing on the way to Chit- 
re (2700 m, 1.-3.V.); Chitre (2300 m), Sikha (1900 m), Tatopani (1200 m, 3.5.); Rupshesara 
(1600 m), upper village Ghasa (2100m, 4.V.); camp on right bank of Lete Khola opposite 
Lete (2400 m, 5.-8.V.); Tukche, Marpha (2650 m; 8.V.); Purano Marpha (= Jhong, 3200 m, 
9.-12.V.); Purano Marpha, Alubari (3400m) to Yak Kharka above Marpha on the way to 
Dapa Col (= Dampus Pass 4000 m, 12.V.); descent to Tukche (2560 m), downvalley to Le- 
te (2460 m, 13.V.); Tatopani (1200m, 14.V.); Beg Khola (1050m, 15.V.); ascent to Bega 
(1650m), camp below Bega Deorali (2450m, 16.V.); Chimkhola (1700m), Thulo Khola 
Valley, crossing river (1600 m), ascent to small village on right bank (1750 m, 17.V.); along 
Thulo Khola Valley northward, ascent to small side valley near Rakhor, ascent to pass 
(2700 m), descent to Kuinekani (2300 m, 18.V.); Marangpa (2000 m) to pass (2700 m), des- 
cent to below Khibang (1400 m, 19.V.); upper Myagdi Khola to Boghara (1800 m, 20.V.); 
forest pasture Dobang (2400m, 21.V.); upstream Myagdi Khola, camp at 2950m (21.- 
24.V.); descent to Dobang (2400 m, 24.-26.V.); Boghara (1800 m, 26.V.); downstream to re- 
lict forest patch at 1450 m (27.-29.V.); descent to Myagdi Khola bridge (1300m), Bim on 
lower Marang Khola (1150m, 29.V.); Tatopani (900m, 30.V); Beni (800m), Baglung 
(950m, 31.V.); by bus to Kathmandu (1.VI.). 
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SPECIES ACCOUNTS 


Material and Methods 


Each entry for a given species includes various subsections depending on the information 
available for that species, as follows. 


Taxonomy: The species are presented in the same sequence as in Inskipp & Inskipp (1991); 
all data from skin specimens have been processed by the conventional metric methods. The 
chief concern has been to position specimens within the spectrum of geographic variation. 
It was usually possible to determine the subspecies to which the specimens belong, but not 
in some cases (Dendrocopos darjellensis, Sylviparus modestus, Passer domesticus, P. mon- 
tanus). Then the geographic variation appeared to be either unclear, distinctly mosaic in 
nature, or subtly structured in some other way. The text for each species is headed by the 
species name either with the name of the author (in which case it is a monotypic species) 
or without it (because it is a polytypic species, for which author names belong after the 
subspecies names; Eck 1987a). If only one subspecies of an otherwise polytypic species 
lives in Nepal, the subspecies designation is included in the first line. Where no specimens 
of a species are available, the subspecies and author have not been given. A bird species 
is either an isospecies (Amadon & Short 1992; an “isolated species” according to Meunier 
1964, which does not belong to a superspecies) or an allospecies, which forms a super- 
species with other (more or less sharply) geographically vicariant allospecies. Species be- 
longing to the latter category are so identified by inserting the superspecies name on the 
second line. Isospecies and superspecies together are termed geospecies (= zoogeographi- 
cal species, Mayr & Short 1970) (S.E.). 

Introduction: Brief remarks characterize genera with more than one breeding species in 
Nepal. General patterns of horizontal and vertical distribution are pointed out here, as well 
as possible ecological interdependences and vicariances (J.M.). 

Taxonomic notes: These refer to new findings related to taxonomic problems of Nepal 
birds and often extensively discuss populations of other parts of Asia and, where neces- 
sary, the relations to closely related species (S.E.). 


Material: This paragraph lists all specimens of the 218 species collected on J.M.’s expe- 
ditions to Nepal. Localities, altitude, collection date and sex are fully detailed here. The 
collection is housed in the Zoologisches Forschungsinstitut und Museum A. Koenig in 
Bonn, Germany (S.E.). 

Single bold-face letters refer to larger political subdivisons of the country, the zones. Most 
of the zones, narrow parts of the country, stretch from the N to the S border: 


D Dhaulagiri J Janakpur 

G Gandaki S Sagarmatha 
N Narayani | K Kosi 

B Bagmati M Mechi 


Measurements (and age): These have been taken from the collected specimens (wing 
length, tarsus length, bill length, tail length, wing/tip index, tail/wing index as a minimum). 
In many cases additional Nepal material (mostly from the Diesselhorst collection) has been 
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included, but material of related subspecies/species from Palaearctic Asia in various mu- 
seum collections has also been used in order to point out tendencies of variation, mainly 
in the proportions of remiges and rectrices (S.E.). 


We have used the following age-class terms: pull. (pullus); in most cases this term refers 
to pull. II, 1.e. Ist generation of body-feathers and of remiges and rectrices. A synonymous 
term is the German “Nestkleid” (feathers gained during the nest and fledgling period). — 
Juv. (juvenis) = 2nd body-feather generation but with remaining Ist generation of remi- 
ges/rectrices (in a few Passeres, such as larks, starlings, and sparrows, the juv. stage is 
reached by a complete moult, i.e. in 2nd body-feather and 2nd remiges/rectrices genera- 
tion): — d or 2 without addition refer to adult d or 2: o sex unknown. We did not suc- 
ceed, however, in classifying every skin according to these age classes. In using the above 
terms, especially those for non-adults, we follow the recommendations of Kleinschmidt. 
Stresemann and Bährmann (cf. Eck 1984:1). 


Wing-L (wing length) is taken by the maximum chord method. 

Tail-L (tail length) is taken from the point of emergence of the central tail feather pair (T1) 
to their tip in the normally formed tail. 

Graduation refers to the distance between shortest and longest tail feather of fork-shaped 
or wedge-shaped tails. 

Tarsus-L (tarsus length) is measured from the depression at the rear of the upper joint dia- 
gonally to the distal end of the last complete scale of the front scale cover. 

Bill-L (bill length) is measured with compasses from the beginning of the rhamphotheca, 
which is often hidden in the forehead feathers, to its tip. Bill height and bill width are the 
maximal bill dimensions insofar as no other distances are given. 

P (primary, primaries) are numbered outwards from the carpal joint; consequently, Pl ad- 
joins S1. 

S (secondary, secondaries) are numbered inwards from the carpal joint. 

T (tail feather/s) are numbered outwards from the centre (T1). 

WTI (wing/tip index) is the length of the wing tip (= distance between tip of SI and tip 
of the longest P) in percent of the wing length. 

TWI (tail/wing index) is tail length in percent of the wing length. Additional measurements 
and indices have been used in a few cases; they are explained in the relevant passage (S.E.). 


Horizontal: This paragraph lists all (or most) of the important recordings of the relevant 
species (localities, dates, but years in most cases are omitted: but see itinerary section for 
those details). District names are given once for all localities of a given district and are 
preceded by a colon (e.g. “:Mustang”). A short discussion of the records is added (J.M.). 


Vertical: The altitudinal belt is analyzed here. Comparison of the situation in the various 
massifs of the main chain is stressed wherever data are available. Differences between N 
and S of the main chain, if both regions are inhabited, are also discussed (J.M.). 


Habitat: Ecological requirements are described from my personal observations and expe- 
riences throughout the year, including 5 breeding seasons. Except for the far W all the main 
parts of Nepal have been visited, so that local variations could be worked out. Plant and 
forest communities, being sensitive indicators of local altitudinal and climatic conditions, 
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were incorporated into this section wherever possible. The discrepancies between N and S 
flanks of the main chain are discussed throughout (J.M.). 


Breeding: The cycle of breeding acitivity is analyzed insofar as the mostly scanty eviden- 
ce allowed: gonadal state, nest finds, fledglings and other data were combined to elucida- 
te at least the main part of the breeding season in order to present, so far as possible, more 
precise data (J.M.). 


Migration: We have no data of our own for most species and only scanty information was 
available (J.M.). 


Vocalizations: Descriptions were nearly exclusively based on tape recordings originating 
from Nepal. Data on individual and inter-individual variation are presented and substan- 
tiated by sonagrams (produced on a Kay Sona-Graph DSP 5500; only original prints were 
reproduced). Whenever appropriate, mainly to show regiolect variation of closely related 
populations outside Nepal, additional tape recordings were used and illustrated by sona- 
grams. All sound recordings are by J.M. unless otherwise stated in the legends. Tape re- 
corders: 1969-1983: various models of the UHER series, 1988, 1995: Nagra SN; 
microphones: 1969-1980 Sennheiser MD 211 N in parabolic screen 80 cm in diameter, 
1988 directional microphone Sennheiser ME 88 combined with module K3N, 1995 Telin- 
ga Pro in parabolic screen 60 cm in diameter (J.M.). 


ARDEIDAE 


Ardeola grayii grayii (Sykes) 

Ardeola [speciosa] grayli 

Material: 1 specimen: B Lalitpur Distr., Kathmandu Valley, Godavari, 1600 m, 26.1.1970: 2 juv. 
Measurements: Wing-L 192 mm. — Tail-L 70 mm. — Bill-L 57, -Height 12,2 mm. — Tarsus-L 51,5 mm 
— WTI 29,2% — TWI 36,5%. 

Horizontal, vertical: The Pond Heron is common up to about 1500m and breeds even in 
the Kathmandu Valley. Detailed data are not given here except: confluence of Suli Gad and 
Thulo Bheri, near Dunahi, 2300 m, 1 sp. (19.V. :Dolpo). This is an exceptionally high al- 
titude record (see Inskipp & Inskipp 1991). 


CICONIIDAE 


Ciconia nigra 

Horizontal, vertical: Dhorpatan, 2950 m, 1 sp. and 4 sp. (26.1V.1970, 7.V.1973 :Myagdı); 
— Naudara ridge NW Pokhara, 1150 m, 1 sp. (17.11.1970 :Kaski). — The Black Stork is a 
winter visitor and passage migrant in Nepal and has already been observed in the Dhor- 
patan Valley. This locality provided the highest and latest spring data (IV, V) within Nepal 
(Inskipp & Inskipp 1991), and one may wonder why the area is so attractive for late birds. 
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Ciconia episcopus 

Horizontal, vertical: Tilhar near Pokhara, 1000 m, breeding record (18.IH. :Kaski); — Kali 
Gandaki Valley, N Kusma, 750m, 2 sp. (20.II. :Parbat); — Marsyandi Valley, between Tur- 
ture and Syuribar, 600 m, 3 sp. (9.IV. :Lamjung); — Darondi Khola valley between Doreni 
and Motar, W of Gorkha, | sp., 800m (13.VUI. :Gorkha). | 

Habitat, breeding: All observations are from tree-rich agricultural land, including some pad- 
dy-fields. The nest near Tilhar was on a flowering but still leafless tree on a river bank 
appr. 15m high, hilly, partly steep slopes with narrow paddy-fields, scattered bushy vege- 
tation and houses nearby; adult breeding. This record is close to the upper regular distri- 
butional limit of the Woolly-necked Stork in Nepal and the highest breeding record in Nepal 
(Inskipp & Inskipp 1991). 


Ephippiorhynchus asiaticus 


Horizontal, vertical: Rapti Valley S Tekouli, 270m, 1 sp. (10.11. :Chitawan); — near Birta- 
mode, | sp. (23.1. :Ilam). — In Nepal scarce as passage migrant and resident. 


Leptoptilus javanicus 

Horizontal, vertical: In 1980 (23.111.) and 1988 (3.IV.) individuals or flocks of up to 6 birds 
were seen in the terai W of Birtamod, appr. 180m (:Ilam) along the roadside during the 
bus drive. — The Lesser Adjutant Stork is said to be most common in the eastern terai (In- 
skipp & Inskipp 1991). 


THRESKIORNITHIDAE 


Pseudibis papillosa 

P. [papiilosa] incl. davisoni 

Horizontal, vertical: Rapti Valley S Tekouli, 270m, 5 sp. (11.11. :Chitawan). — The Red- 
naped Ibis is widely distributed in the terai and duns and was confirmed as a breeding bird 
in Chitawan (Inskipp & Inskipp 1991). 


ANATIDAE 


Tadorna ferruginea 
T. [ferruginea] incl. cana 


Horizontal, vertical: below Jomosom, | sp. 26.III., flying northward, returning later flying 
downstream, 2700 m (:Mustang). — The Ruddy Shelduck is a local breeding bird in upland 
Nepal, an extension of the Tibetan parts of the area. 


Anas penelope 
Horizontal, vertical: Titi Lake, 2700m, 1 & (25./26.Il. :Mustang). 


’ 
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Anas crecca 
Horizontal, vertical: Titi Lake, 2700m, 1 ¢ (25./26.II. :Mustang). 


Anas platyrhynchos 

A. [platyrhynchos] incl. poecilorhyncha, luzonica, etc. 

Horizontal: Kali Gandaki Valley, Lake Titi, 2d 82 (1./2.XII.1969); 22 with 5 ducklings 
each (3.V11.1970); 25 72 (25./26.1.1974); 125, 42, one of them with ducklings 
(1.V.1980), 125 72, one of them with 7 ducklings (2.V.1980 :Mustang). 


Vertical: Lake Titi is at 2700m altitude, 2620 m according to Inskipp & Inskipp (1991). 


Habitat, breeding: The breeding locality (Martens 1972) is a small lake approximately 200 m 
above the Kali Gandaki valley floor, close to Titi village. It is encircled by a broad belt of 
Cyperaceae and there is no access to the open water on foot (Fig.32). This locality coin- 
cides more or less with the main Himalayan axis and is situated close to full main mon- 
soon influence, but the vegetation (Pinus wallichiana forest) indicates that precipitation is 
already slightly reduced here. The lake does not freeze, and Mallards seem to be present 
all year round. Beside 1970 and 1980 (see Horizontal), breeding was confirmed in 1977 
(J.O.M. Roberts 1978). On May 1, there were newly hatched ducklings, on July 3 not yet 
full-grown pulli, perhaps already able to fly. This is the only known breeding place of the 
Mallard in Nepal, perhaps one of the very few in the Himalayan region altogether (see 
Ali & Ripley 1968:163, T.J. Roberts 1991) and very likely the most southern within the 
Palaearctic. 


Mergus merganser 


Horizontal, vertical: Kali Gandaki Valiey SE Beni, 750m, 1 d (20.1. :Parbat); — Bothe 
Khosi, bridge between Charikot and Khabre, 850m, 4 sp. (10.1. :Ramechap). — A regular 
winter visitor in Nepal. 


ACCIPITRIDAE 


Milvus migrans 


Horizontal: My records extend from NW Dhaulagiri to the Darjeeling border. — Tarakot 
(10./15.V.); Gompa near Tarakot (12.V. both :Dolpo); — Dhorpatan (10.IV./23.IV./4.V.); Muri 
(23./26.111.); Muri-Nerwang (21.11. all :Myagdi); — Thini above Jomosom (23./26.II.); Tin- 
gri (19. VII.); Chinga below Muktinath (21.IV.), Marpha (12./13./19./21.IIL, 25.IV., 5. VIL); 
Purano Marpha (14./19.111.), Tukche (8.VII.), below Nabrikot (8.VII.), S Lete (30.IV. all 
-Mustang); — near Landrung (8.V.); between Dhumpus and Suiketh (10.V.); Pokhara (20.1.), 
between Tilhar and Kusma (19.III. all :Kaski); — Marsyandi Valley, Phalesangu (9.IV. :Lam- 
jung); Manang (18.IV. :Manang); — Kathmandu Valley; Balaju, Chauni (17./18 III. :Kath- 
mandu); — Namche Bazar (16.IX.); Thame (5.X., 2 sp.); Tarnga (11.X. all :Khumbu); — 
Tumlingtar (22.VI. :Sankhua Sabha); — Mai Pokhari (26.III. :Ilam). 
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Vertical: Records during the presumed breeding season (IV-VI): from 500m (Tumlingtar) 
and 630m (Phalesangu) to 3300m (Gompa/Tarakot) and 3500m (Manang). All data range 
as follows: 500-1000m: 3 localities; 1000-2000 m: 4 loc.; 2000-3000 m: 7 loc.; 3000- 
3500 m: 3 loc. — Two subspecies exclude each other altitudinally. According to Inskipp & 
Inskipp (1991), govinda summers up to 2300 m, lineatus (occasionally) up to 4900 m and 
even 5330m (Ali & Ripley 1968,1:229). As concerns breeding records, only the Kathmandu 
Valley is a proved locality, and details regarding the interrelations of the two subspecies 
are largely lacking. It would be worthwhile looking for a possible contact zone. 


Habitat: All kinds of open landscape, most often agricultural land at relatively low altitu- 
de (M. m. govinda), often close to cities and villages. At medium and higher altitudes, the 
species (M. m. lineatus ?) is not common and is only locally more often seen, especially 
in upper Thakkhola (between Tukche and Muktinath). Evidently, in continuation of the Ti- 
betan population, the species also inhabits the rain shadow areas N of the main chain (:Mu- 
stang), but I did not find it in Dolpo except the southern parts (Tarakot). 


Migration: See Diesselhorst (1968:129) and Martens (1971) for trans-Himalayan migration 
in Khumbu. 


Neophron percnopterus 


Horizontal: Our records extend from lower Dolpo to the Marsyandi Valley. — Tarakot 
(10.V.); Rohagoan (19.V. both :Dolpo); — Dhorpatan (25.IV., 1.V.); Muri (21./22.11. both 
:Myagdi); — Kusma (20.III.); near Beni (21.II.); between Dhumpus and Suiketh (10.V.); 
Hyangya NW Pokhara (10.V. all :Kaski); — between Kalopani and Lete (30.IV. :Mustang); 
— between Ghara and Sikha (3.V.); below Ghandrung (8.V. both :Parbat); — between Dumre 
and Turture (7.IV. :Tanhu). 


Vertical: These records range between 400m (Dumre/Turture) and 3100m (Rohagaon); 
above 1000m as follows: 1550 m Dhumpus/Suiketh; 1750 m below Ghandrung; 2050 m 
Ghara/Sikha; 2100 m Muri; 2400 m Kalopani/Lete; 2900 m Tarakot; 3000 m Dhorpatan; 
3100 m Rohagaon. — The upper limit of the breeding distribution in Nepal is not known, 
for breeding records are largely lacking. 


Habitat: Open agricultural land, often near human habitations. All records refer to single 
specimens except those near Kalopani/Lete (2 sp.) and Hyangja (6 sp.). 


Gypaetus barbatus 


Horizontal: Observations from Thakkhola to the Arun Valley. — Between Kalopani/Lete 
(30.IV.); near Titi Lake, 2 sp. (2.V.); Thaksang/Tukche (27.II.; 12.IH.); Purano Marpha (14.- 
16.10.; 7.VIL.); Jomosom, 2 sp. (21.IH.); Thini (22.IH. all :Mustang); — Lumlé (22.1.); 
above Suiketh (10.V. both :Kaski); — Marsyandi Valley: near Bahundaunda (10.IV.); bet- 
ween Senghe and Tal, breeding record (11.IV. both :Lamjung); Thimang (15./16.IV. :Man- 
ang); — Trisuli Valley, near Manigaon (21.IV. :Nuwakot); — Dhunche (22.IV. :Rasuwa); — 
Pahakhola (31.V. :Sankhua Sabha). 


Vertical: It is currently known that the Lammergeier, being a powerful glider, roams about 
most altitudes of Nepal, but is rarely to be seen below 1000 m. My lowest observations are 
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from 1150m (Bahundaunda, 10.IV.), 1200 m (Manigaon, 21.IV.), 1250m (Senghe/Tal, 
FEN): 


Habitat: Besides the high altitude habitat above timberline, the Lammergeier is a regular 
guest in the forest zone and does not at all avoid cultivated land and close proximity to 
human habitations in Nepal. Most records below 2500 m refer to the midlands, which at 
most parts of the country are largely converted into agricultural land and densely settled, 
especially in C and E Nepal. In the area NW of Pokhara, mainly the Naudara ridge, the 
species can be seen nearly all year round. Though the species seems to be widely distri- 
buted, there are no estimates of its actual numbers, and breeding records remain few. 


Breeding: A nesting site was discovered in the Marsyandi Valley between Senghe and Tal 
at 1250 m, 11.1V.1980. It was situated about 30m above the valley floor in a cliff-face in 
a narrow gorge of the main valley. A nearly fully grown pullus was in the nest with both 
adults being present at the discovery. This record was then the third breeding record for 
Nepal and at an extroardinarly low altitude, among the lowest ever recorded in the Hima- 
layas. Ali & Ripley (1968,1:316) give 1200-4200 m as breeding belt for the whole moun- 
tain chain, without detailed information. The two other records from Nepal are not specified 
as to altitude (Inskipp & Inskipp 1991). 


Gyps 
Four species are on the Nepal list: bengalensis, indicus, himalayensis, fulvus; the first three 
breed. Indicus and bengalensis are the two typical lowland species, indicus being even more 
restricted than bengalensis. But both coexist over vast areas of the Nepal lowlands. Hima- 
layensis is the mountain representative of the genus, with tendencies to breed in dry habi- 
tats. The status of fulvus requires careful examination. 


Gyps bengalensis 
Gyps [bengalensis] incl. africanus 
Horizontal, vertical: path from Landrung to Dhumpus, 1830m and 1800 m, 1 sp. each (10.V. 


:Kaski). — Both observations at the upper limit of the regular altitudinal area of the spe- 
cies. 


Gyps himalayensis 

Gyps [fulvus] himalayensis 

Horizontal: Ringmo/Phoksumdo Lake, 1 sp. (25.VI. :Dolpo); — Dana, several (24.1); Thak- 
sang above Tukche, singles to several (28.11.-9.IH., 27.1V.); Marpha, 15 sp. (13.III.); Pura- 
no Marpha, 5 sp. (14-.III.); Dapa Col above Tukche, 5 sp. (18.VII.); Jomosom, 2 sp. (25-III. 
all :Mustang); — near Landrung, 2 sp. (7.V.); above Dhumpus, 1 sp. (9.V. both :Kaski); — 
Marsyandi Valley. Thimang above Bagarchap, singles (15./16.IV. :Manang); — Buri Ganda- 
ki Valley, Nyak, about 20 sp. (1. VIII. :Ghorka); — Trisuli Valley, near Dhunche, 1 sp. (22.IV. 
:Rasuwa); — Omje Kharka NW Yamputhin, 1 sp. (2.V. :Taplejung); — Mai Pokhari, 2 sp. 
(26.11. :Ilam). 
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Vertical: The above observations refer to localities between 1650 m (Dana, 24.]1.) and 
3800 m (near Dapa Col, 18.VII.). However, the Himalayan Griffon Vulture being a power- 
ful glider, they hardly give any hint to actual breeding localities. Even during the breeding 
season, immatures may straggle around in search of carcasses. For two nesting records 
(Thakkhola, Marsyandi Valley) altitude is not given (Inskipp & Inskipp 1991). Among the 
Himalayan Gyps species, himalayensis certainly occupies the highest altitudinal belt all over 
the year. 


Habitat: In general, mountainous open country. Presently the species seems to depend main- 
ly on carcasses of livestock, large mammals being rare in mountainous Nepal. Domestic 
animals are to be found commonly all over Nepal, but himalayensis is not commonly dis- 
tributed. It should be taken into account that the species seems to be most abundant where 
two practices coincide: animal grazing at high altitude and Indian-Tibetan trade with pack 
animals. The latter even cross the Himalayan main axis extending into dry inner-Himalayan 
areas, especially Thakkhola and into Tibet. Both economic sectors produce a lot of food in 
the form of dead animals and the species is common there. In addition, it should be taken 
into consideration that the Himalayan Griffon, though observed all over the country, may 
be mainly a species of the drier parts of the Himalayas, at least as concerns the breeding 
places. Both Nepal nest records are situated in the Inner Valleys, and it is a common spe- 
cies in Tibet (Schäfer 1938). 


Gyps fulvus 


Horizontal, vertical: Lower Myagdi Khola, above Dharbang, 1060 m, 5 sp. feeding on mule 
carcass (30.V.); Potana, 2000 m, 1 sailing (28.IV. both :Myagdi). — The distribution of the 
Eurasian Griffon Vulture is not well understood in Nepal and misidentifications of juvenal 
stages may frequently occur. 


Sarcogyps calvus 


Horizontal: My records from W Dhaulagiri to the Trisuli Valley. — Pelma (6.V.); Bobang S 
Dhorpatan (30.IV., 2 specimens); Muri/Myagdi Khola (3.IV.); near Dharbang, 2 sp. feeding 
on mule carcass (30.V.; all :Myagdi); - Kusma (19.IH.); above Landrung (8.V., 2 sp.); be- 
tween Dhumpus and Suiketh Valley (10.V. all :Kaski); — Gara (23.II., 2 sp. :Parbat); — near 
Phalesangu, at carcass (9.IV. :Lamjung); — Manigaon (21.IV. :Nuwakot). 


Vertical: Records during the presumed breeding season (IV, V): 700m Phalesangu, 1060 m 
Dharbang, 1200m Manigaon, 1750m Dhumpus/Suiketh, 1860m Landrung, 2100m Muri, 
2500m Bobang, 2600m Pelma. According to Inskipp & Inskipp (1991) records above 
2000 m are sparse in Nepal. Breeding records are completely lacking within Nepal, so that 
the actual breeding belt in Nepal is unknown and the season undetermined. — Outside the 
breeding season: 1000m Kusma, 1700m Ghara (2 specimens). 

Habitat: The Red-headed Vulture is to be met in open country, very often agricultural land, 
mostly sailing in search of carcasses, singly or in twos (see Horizontal). Apart from the 
preference for low and medium altitudes, no habitat specialisation 1s discernible at present. 
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Aegypius monachus 
Horizontal, vertical: Marpha, 2750 m, 1 specimen circling together with about 15 Gyps hi- 
malayensis near the village (13.11. :Mustang). 


Spilornis cheela 

Horizontal: Records from SW Dhaulagiri to S sige ee — Muri (23.U1., 2 sp. dis- 
playing; :Myagdi); — between Tatopani and Ghara (3.V., 2 sp.); Chitre (4.V. both :Parbat); 
— Birethanti (29.VI.); near Landrung (9./10.V.); above Suiketh (10.V., 3 sp.); near Pokha- 
ra (11.V. all :Kaski);-— Chichila (18.-20.VI., 1 pullus; :Sankhua Sabha); — Worebung pass 
(24.IV.); above Uyam (24.IV. both :Panchthar); — ascent to Khebang (25.IV. :Taplejung). 
Vertical: Records during the presumed breeding season or close to it (III-VI) extend from 
1000 m (Birethanti) to 2450m (Chitre) and cover quite well the altitudinal range already 
known. The Chitre record extends the known continuous belt. The apparent breeding re- 
cord near Chichila was at 2100 m. 

Habitat: The Crested Serpent Eagle is commonly seen sailing over cultivated land and seems 
to be well adapted to open landscape. But it may well be able to cover great distances, and 
the breeding places are said to to be confined to forested area. The Chichila pullus was in 
a patch of forest. 


Circus aeruginosus 

Circus [aeruginosus], incl. spilonotus etc. 

Horizontal, vertical: Upper Kali Gandaki Valley, Thakkhola, Titi Lake, 2700 m (2.V.. 1 6: 
:Mustang). 


Circus melanoleucus 


Horizontal, vertical: Eastern Terai, Karkavita, 200m (2.IV., 1 sp.; :Ilam). 


Accipiter 
The Nepal list comprises five species (gentilis, virgatus, nisus, trivirgatus, badius); all are 
likely to breed (gentilis, trivirgatus) or do breed. Altitudinally, badius and trivirgatus are 
low-altitude species, virgatus lives at medium altitude, nisus and gentilis at high altitudes, 
nisus at least up to timberline. Generally, little is known about the distribution and ecolo- 
gy of all Himalayan Accipiter species. 


Accipiter gentilis 
Accipiter [ gentilis] incl. melanoleucus etc. 


Horizontal, vertical: Purano Marpha, 3200m (24.IV., d and 2; :Mustang): — upper Sim- 
bua Khola, 3350m (14.V. :Taplejung). 


Habitat: The Marpha specimens were in thick Abies forest with Pinus and Cupressus close 
by, the Simbua Khola specimen circled above the heavy Abies/Rhododendron forest of the 
lower valley slopes. In Nepal, the Goshawk seems to be confined to heavy forests in the 
upper forest zone. Only few detailed observations have been published and breeding re- 
cords are entirely lacking. 


74 


Accipiter nisus 

Accipiter [nisus], incl. striatus etc. 

Horizontal: My records from NW Dhaulagiri to Mt. Everest. — Ringmo/Phoksumdo Lake 
(5.V1.1970, 13.V1.1973 1 sp. each: :Dolpo): — between restplace Dhule and Cheng Khola 
Valley (8.V. :Myagdi): — above Ghasa (25.1I.); Thaksang above Tukche (9./10.II.): Mar- 
pha (12./21.IH. all :Mustang): — Tengpoche (19.IX.): between Phunki and Khumjung (3.X.): 
Thame Teng (6.X.): Tarnga (8.-11.X. daily observations, up to 4 specimens): Arye (11.X. 
2-3 sp. all :Solukhumbu). 

Vertical: During the presumed breeding season (V-VI): 3760m (Dhule/Cheng Khola). 
3900 m, 4000 m (Ringmo/Phoksumdo Lake). Inskipp & Inskipp (1991) give the breeding 
belt for the local ssp. melaschistos as 2440m to 3965 m, but they overlooked the only ac- 
tual breeding record in the Khumbu area by Diesselhorst (1968:131) at 4200 m. — Outside 
the breeding season: the records range between 2100m (Ghasa) and 4300 m (Arye). They 
may refer to North Palaearctic winter guests (ssp. nisosimilis) as well as local breeding 
birds (ssp. melaschistos). 

Habitat: The local breeding population is largely bound to forests, but specimens are often 
seen in open places, edges, clearings etc. The Sparrowhawk penetrates to the timber line 
as a breeder and even hunts beyond in open country over rocks and low bush. The dry nor- 
thern slopes of the main chain are regularly inhabited wherever forest vegetation is still 
present (Phoksumdo Lake). 


Buteo buteo 


Horizontal, vertical: Thaksang above Tukche, 3200m, 1 sp. circling above the forest clea- 
ring (2.II. :Mustang). — Tail of one colour, but with very narrow dark terminal band. 


Aquila chrysaetos 
Aquila [chrysaetos] incl. audax, verreauxi 


Horizontal. vertical: Purano Marpha, 3200m, 1 specimen circling at close range near the 
houses, 16.III. (:Mustang). 


Hieraaetus pennatus 

Hieraaetus [pennatus], incl. kienerii etc. 

Horizontal, vertical, breeding: Purano Marpha, 3200m (24./25.1V.1980 :Mustang). A nest 
with incubating adults was discovered in the fir forests (Abies spectabilis) close to Purano 
Marpha above Marpha, Thakkhola. This large and dense patch of forest was on a steep 
slope allowing observation of the nest at close range, appr. 25m, and providing good views. 
On 25.IV. the nest was observed for several hours: The © (?) was incubating all the time, 
but upon calls of the ¢ left the nest. The nest was on a large fir tree about 12m above 
ground. The species was also present there in V 1995. 

The Booted Eagle is said to be not an uncommon breeding bird in the W Himalayas 
(Bates & Lowther 1952, Ali & Ripley 1968,1:269, Roberts 1991), but breeding records are 
scanty. Apparently the species is confined to the western drier part of the mountain range. 
Very conspicuously, this and the only other Nepal breeding record (Braga, upper Marsyandi 
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Valley, Thiollay 1978) originate from the dry Inner Valleys, both from high altitudes 
(3850 m, 3200 m). Under these circumstances, the Kali Gandaki and Marsyandi Valleys may 
harbour the easternmost Himalayan breeding populations. 


Microhierax caerulescens 
Microhierax [caerulescens] incl. fringillarius 


Horizontal, vertical: Only 1 observation between Turture and Syuribar, 600m (8.IV. :Tan- 
hu), in open tree-rich agricultural land. 


FALCONIDAE 
Falco 


Eleven species are on the Nepal list: tinnunculus, chicquera, subbuteo, severus and pe- 
regrinus breed, while naumanni, verspertinus, columbarius, jugger, cherrug and pelegri- 
noides are well represented or only rare winter visitors. None of the breeding species, except 
tinnunculus, are common or even widely distributed. Even tinnunculus is much less com- 
mon than, for example, in Central Europe. All other breeding species are to be classified 
as rare or even scarce (chicquera, subbuteo, severus, peregrinus). Consequently, there is 
no noticable interaction between any of the species during the breeding season. 


Falco tinnunculus 
Falco [tinnunculus] incl. moluccensis, cenchroides 


Horizontal: Our records from NW Dhaulagiri to the Darjeeling border. — Near Mukut 
(16.VI.);: above Tarakot (10.VI.); Gompa near Tarakot (11.V.): Suli Gad Valley near Roha- 
goan (19.V.), Ringmo/Phoksumdo Lake (10.VI. all :Dolpo); — Thankur (27.V.); Dhar- 
bang/Darapani (22.III.), Muri/Myagdi Khola (23.-31.II., daily observations), Dhara Khola 
to Lumsum (5.IV. all :Myagdi): — near Jomosom (25.III.); Tukche (10.VI., 2 sp.; 13.VII. 
both :Mustang); — N Kusma (20.IIl.); Suiketh Valley (10.V. both :Kaski); — Marsyandi Val- 
ley, above Jagat (11.IV. :Lamjung); — Khimti Khola, between Thodung and Jiri (9.IV. :Ra- 
mechap); — Tumlingtar (26.VI. :Sankhua Sabha); — Sunichare (6.1V.); Mai Pokhari (26.1. 
both :Ilam). 

Vertical: During the presumed breeding season and close to it (IV-VI): Records extend from 
240m (Sunichare, 6.IV.), 500m (Tumlingtar, 26.VI.) to 3500m (Ringmo, 10.VI.) and 
3600 m (Mukut, 11.VI.); details: 240-1000 m: 3 records, 1000-2000 m: 1 rec., 2000-3000 m: 
4 rec., 3000-3600 m: 5 rec. — Observations in III: 750m (Kusma), 1000 m (Dharbang/Dara- 
pani), 2100 m, 2300 m (Muri), 2150 m (Mai Pokhari), 2750 m (Jomosom). 

The altitudinal distribution of the Kestrel is one of the most extended among the Nepal 
birds. Though breeding records are still largely lacking, its range seems to extend from the 
foothills (Tumlingtar) at least to the timberline and perhaps beyond. Diesselhorst (1968:136) 
observed specimens likely to breed up to 5000m in Khumbu. Confirmed breeding: Kath- 
mandu Valley 1350m (Thiede & Thiede 1973), Bigu 2100m (Diesselhorst 1968:136), up- 
per Kali Gandaki Valley without altitudinal indication, probably about 2700m (Inskipp & 
Inskipp 1991). 
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Habitat: In general, open landscape, often cultivated land, with scattered trees and bushes, 
but there is no close affinty to human habitations as in, e.g., Europe; sometimes in ravines 
where nests are believed to be situated in cliffs (Jagat). Due to the vast altitudinal belt, lo- 
cal conditions of habitat structure vary. At the upper limit, habitats less influenced by man 
prevail: pastures, moraines, rocky slopes. The dry northern slopes of the main range are 
inhabited, too: Tarakot, Phoksumdo Lake, Mukut (all :Dolpo), Jomosom (:Mustang). 


Falco subbuteo 
Falco [subbuteo], incl. severeus, longipennis 


Horizontal: My observations refer to monsoon-reduced areas around Dhaulagiri. — Suli Gad 
Valley near Manduwa (21.V.), Kangar (18.VI.), Gompa near Tarakot, displaying pair 
(13./14.V.1970, 2.-4.VL.1973; all :Dolpo); — Titi Lake, 2 sp. (2.V. :Mustang). 


Vertical: These records, all within the presumed breeding season, range between 2700m 
(Titi Lake), 3200 m (Suli Gad Valley), 3300m (Gompa/Tarakot) and 4200 m (Kangar), thus 
covering a vertical belt of 1500m. The observations above 3000 m are considerably higher 
than stated by Inskipp & Inskipp (1991) for Nepal (“up to 3050 m”). The altitudes of the 
two breeding records cited there are not given. Status of the species in Nepal remains un- 
clear. 


Habitat and nesting: All above localities have in common reduced monsoon influence, but 
otherwise they differ greatly. The Titi specimen hunted for insects over the lake, which is 
situated within open Pinus wallichiana forest, the Manduwa specimen hunted over Picea 
smithiana stands, and the one at Kangar was passing the village in the treeless Tibetan 
landscape of the broad Tarap Valley. Observations happened to last only seconds or a few 
minutes and cannot be considered signs of local breeding. Only the Picea smithiana fo- 
rests near Gompa/Tarakot hosted a pair in 1970 and 1973, and at virtually the same part 
of the forest edge the pair courtshiped on 13./14.V. and 2.-4.VI. in different years: flying 
pairwise along the forest edge and over the forest canopy, both partners sitting close to- 
gether in a spruce tree, where the d uttered long series of “kee-kee-kee...” calls, also when 
flying. 


Falco peregrinus 

Falco [peregrinus], incl. pelegrinoides 

Horizontal, vertical, habitat: Two observations: (i) 1 specimen flying over the ridge at the 
foot of Hanumante Mt. between Jiri and Shivalaya (:Ramechap) at 2300m, 3.IV.1973. - 
(ii) 2 fully grown fledglings were flying in front of a high cliff bordering the steep and 
rocky Pahakhola Valley between Pahakhola and Karmarang (:Sankhua Sabha) at 2300 m, 
4.V1.1988. According to their behaviour, the falcons had very likely been bred in this or 
nearby cliffs. Characters of the 2 specimens that could be seen from the path above the 
cliff: upper side dark steel-grey, marked mustache, below light with brownish streaks. 


This record, if accepted as proof of breeding, is the second for Nepal according to Inskipp & 
Inskipp (1991). 
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PHASIANIDAE 


Lerwa lerwa 

Horizontal, vertical: J.M. observations only between upper Arun and Kanchenjunga: Camp 
near pasture Yamuthanga NS of Thudam, in groups of two to 10 specimens, 4300-4500 m, 
29.V.1988; — Gabri Khola above Thudam, singles and groups of 4 and 5 sp., 27./28.V.1988, 
4250 m (both :Taplejung): — Ladza Kharka E Walungchung, 4250 m, 2 sp. 22. and 23.V.1988 
(:Sankhua Sabha). 

Habitat: Most of the above observations fall into the zone of alle scattered) dwarf 
bushes, mainly Rhododendron, well above the tree line, and into alpine pastures. All loca- 
lities included occasional steep rocky outcrops. preferred lookouts of the small flocks. De- 
spite sometimes conspicuous signs of man’s interference, mainly destruction of plant cover 
by grazing caitle and erosion. especially in Gabri Khola and Ladza Kharka, Snow Partrid- 
ges apparently used the area; they were not shy, sometimes even curious, and approached 
the observer freely. 

Breeding activity: No signs. Small flocks were present even E V: no courtship behaviour 
was noted. 


Tetraogallus 


Two resident species occur in Nepal (tibetanus and himalayensis). Both inhabit the alpine 
zone around 5000m and beyond. T. himalayaensis seems to be confined to the dry W part 
of Nepal, living only N of the main range, while tibetanus has a much wider horizontal 
range. The interactions of the 2 species are unrecorded, but both have been found together 
above Tukche in the upper Kali Gandaki Valley at the same altitude in winter. 


Tetraogallus tibetanus aquilonifer R. & A. Meinertzhagen 

Tetraogallus [altaicus] tibetanus 

Material: 2 specimens: D Dolpo Distr., ascent to Namu La departing from Ringmo/Manduwa, 5000 m, 
17.V1.1973: pullus, about 4-5 days old. S Solukhumbu Distr., Gorak Shep, 5180m, 27.IX.1970: 2 
Measurements: 2, Wing-L 262mm. — Tail-L 152mm. — Bili-L 31.9mm. — Tarsus-L 63mm. — WTI 
313% - TWI 58%. 

Notes: Pullus bill black. feet yellow-flesh-coloured, iris yellow-greyish green. 

Horizontal: Ascent to Pass Namu La from Ringmo/Manduwa, VI (see Material); — N and 
S face of Pass Jungla Banjyang, several times seen 9.-10.V.1970 (both :Dolpo); — ascent 
to pass Thorong La from E, several single specimens 20.1V.1980 (:Manang); — Gorak Shep, 
SW face of Everest, flocks of up to 8 specimens, 22.-27.IX.1970, remnants of 1 sp. found 
dead, apparently taken by a raptor (:Khumbu). 

Vertical: My records range from 4500m (9./10.V.) to 4800m (20.IV.), 5000 m (fledglings, 
17.VL), and 5150-5200 m (E IX). 

Habitat: Barren and rocky slopes, but does not penetrate onto cliffs; even the lowest record 
at 4500 m is well above the zone of dwarf bushes of Juniperus and Rhododendron. Above 
5000 m the vegetation is only patchily distributed in some places but may form a dense 
layer covering old moraine slopes (Gorak Shep). The pullus from a clutch of 5 was gui- 
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ded by the 2 und must have been bred nearby, the fledglings being only about 5 gays old 
(this record is given as Nam La in Inskipp & Inskipp 1991). 


Breeding: Beginning of the egg-laying season can now be narrowed down to the first third 
of V with newly hatched fledglings in mid VI (see above) — quite early in view of the still 
rough weather conditions with regular frosts and even snowfall at 5000m. Diesselhorst 
(1968:139) found pulli, apparently slightly older ones, in VIII in Khumbu. The Tibetan 
Snowcock has been previously recorded as a breeding bird in Dolpo and further NW in 
Langu (Inskipp & Inskipp 1991), and in Khumbu near Everest by Diesselhorst (1968:139). 


Alectoris chukar 

Alectoris [rufa] chukar 

Horizontal: My records extend from NW Dhaulagiri to the Khimti Khola Valley. — In de- 
tail: Ringmo and Manduwa/Phoksumdo Lake (1.VI.), Suli Gad Valley, Parila (19.V., 7.VI.), 
Tarakot (11.V. all :Dolpo); — Thakkhola: between Muktinath and Jomosom (21.IV.), Jomo- 
som (26.III.), Purano Marpha (14.-16.II., 7.VII.), Thaksang above Tukche (2.-11-III. all 
:Mustang) — Chordung Mt. N Jiri (3.IV.), ascent from Khimti Khola Valley to Jini (9.IV. 
both :Dolakha). 


Vertical: The 10 altitudinal records are between 2000 m (Khimti Khola) and 3750 m (Phok- 
sumdo Lake), in Dolpo from 2700 to 3750 m, in Thakkhola from 2750 to 3600 m, and the 
easternmost records are situated only at about 2000m (Khimti Khola) and 2200 m (Chor- 
dung Mt.). Inskipp & Inskipp (1991) give 2100-3960 m as vertical distribution. 


Habitats: A. chukar penetrates the Himalayas from NW, the Nepal records being the 
easternmost in this narrow area along the mountain chain (see Harrison 1982:112). Con- 
sequently, it is most common in the drier monsoon-protected areas north of the main range, 
were I found it in the forested parts of Dolpo and Thakkhola; localities are fewer and po- 
pulation density declines further east. The area near Jiri (:Dolakha; see above) is inhabited 
by the easternmost population (Rand & Fleming 1964:504) within strong monsoon influ- 
ence. In general, habitats are open and include bushy slopes, often close to forest edges. 
Sometimes the Chukar penetrates even into dense forest (Purano Marpha, III), but spacious 
open areas are generally close by. Quite often, the frequented places are heavily used cul- 
tivations, terraces, sometimes overgrown, even close to villages (Tarakot, V), also over- 
grazed slopes (above Jiri, B IV). Flocks of up to 15 birds in Thakkhola (III). 


Breeding: Small pulli on the terraces of Purano Marpha (7.VI. 3200 m). 


Francolinus 


The Nepal list comprises 3 resident species (francolinus, pondicerianus, gularis). The 2 lat- 
ter are local and rare species in the Terai lowlands while the former also inhabits the low- 
lands but ascends to altitudes as high as about 2000 m. 


Francolinus francolinus 
Francolinus [francolinus], incl. pictus, pintadeanus 


Horizontal: My records are from S Dhaulagiri to Jiri. — In detail: Lower Myagdi Khola, 


If 


between Darapani and Dharbang (30.V. :Myagdi):; — Dana (3.V., 9.VII.), Suikibagar below 
Dana (3.V. all :Mustang); — Sikha (3.V.), Ghandrung (8.V. :Parbat); - Ramche (22.IV. :Ra- 
suwa): — Jiri (9.IV. :Ramechap). 

Vertical: Lowest record out of eight is 150 m (Dharbang/Darapani), highest at 2100 m (Sik- 
ha), three at 1800m (Jiri, Ramche, below Ghandrung). Upper limit of the area belt, which 
extends from the Terai lowlands, during summer is about 2000 m (Inskipp & Inskipp 1991). 


Habitat: All records in cultivation, mainly fields and all more or less close to villages. Es- 
pecially the area around Sikha is nearly devoid of natural vegetation and heavily cultiva- 
ted. : 


Coturnix coturnix 


Horizontal, vertical: 1 specimen singing in the fields of Kagbeni (:Mustang), 23.V1.1970, 
2900 m. Among the few records this is the highest from the breeding season in Nepal (cf. 
Inskipp & Inskipp 1991). 


Ithaginis cruentus 


Horizontal, vertical: The few records of my own are from SW Dhaulagiri (northern slopes 
of Dhorpatan Valley, 3400 m, IV.1970, 2 specimens :Myagdi) and from upper Simbua Kho- 
la (3250 m, V.1988, in pairs and small flocks of up to 5 sp. :Taplejung). 

Habitat: The birds from Dharpatan were in an open bushy area close to grassy slopes, those 
in the Simbua Khola in virgin forest of Abies spectabilis, various tree Rhododendron spe- 
cies and Sorbus sp., the ground covered in most places with a thick layer of mosses. 


Tragopan satyra 

Horizontal: My records are scattered from Thakkhola and Annapurna to near the Sik- 
kim/Darjeeling border. — In detail: Thakkhola, Chadziou Khola above Ghasa, | sp. taken 
by local hunter (X :Mustang); — S Annapurna; Chitre below Gorapani Pass; descent to 
Ghandrung (5.-7.V. both :Parbat); — Trisuli Valley, Syng Gyang (26.IV. :Rasuwa); — pass 
Ting Sang La (15.IV. :Dolakha); — Thodung (IV :Ramechap); — descent from pass Deora- 
li to Hellok in Tamur Valley (17.V.); Omje Kharka NW Yamputhin (2.-3.V.); between Khe- 
bang and Yamputhin, 3-4 sp. calling (26.IV. all :Taplejung); — Dhorpar Kharka, several 
calling (26.IV. :Panchthar). 

Vertical: Records in 9 localities range (in IV/V) between 2000 (Khebang/Yamputhin) and 
3200m (Syng Gyang: Ting Sang La; Thodung), others are between 2400 and 2850 m. 
Inskipp & Inskipp (1991) state the summer records as “mainly 2590 to 3800”, but the al- 
titude bar starts at about 2100 m (no details given). 


Habitat: As mentioned by Diesselhorst (1968:143), satyra is predominantly a secretive fo- 
rest dweller, difficult to observe but detected best by its voice (see below). It lives main- 
ly in virgin mixed broad-leaved forest of various composition, e.g. Quercus semecarpifolia, 
Lithocarpus pachyphylla, several Rhododendron species, Magnolia campbelli, Tsuga du- 
mosa (Dhorpar Kharka, 2700 m); many broad-leaved tree species, especially Quercus, Ma- 
gnolia, Rhododendron (Omje Kharka, 2400m): Quercus semecarpifolia, several 
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Rhododendron species, Abies spectabilis (Thodung, 3200m). The highest records around 
3800 m. as given by Inskipp & Inskipp (1991), are at the altitude of the subalpine coni- 
ferous belt, a very different habitat from that normally preferred by this species; details are 
needed. I never met satyra in open, lumbered forests, and it inevitably seems to disappear 
quickly when human activities severely affect the forest structure. 


Vocalizations: During the breeding season, the presence of the species is indicated un- 
mistakably by the advertising call of the 6, a loud nasal sound lasting about 1 s, which is 
repeated every 5 to 10 s. Diesselhorst (1968:144) gives it as the bleating of a sheep. This 
call is heard over long distances, and sometimes the voices of 3-4 evenly spaced out ¢ 
can be heard simultaneously. 


Lophophorus impejanus 

Taxonomic note: In respect to geograpy, one might be inclined to unite all 3 Lophophorus 
species (or at least the 2 southern L. impejanus and L. sclateri) in one superspecies. Ac- 
cording to characteristics of coloration and morphology, however, one should be cautious 
(cf. Delacour 1951:89 and colour plate opposite p. 98). More probably the 3 species are 
relics of a species group comprising additional species in former times. The areas of L. im- 
pejanus and L. sclateri overlap (Davison 1978:117). 

Material: 1 specimen: J Dolakha Distr., Thodung, 3200m, 6.1V.1973:°. 

Measurements: Wing-L 250 mm. — Tail-L 169 mm. — Bill-L 50 mm. — Tarsus-L 68 mm. — TWI 67.6%. 


Horizontal: My records are from NW Dhaulagiri to Thodung. - NW Dhaulagiri, summer 
pastures Baldebas and Dhule (30.V. :Dolpo); — below pasture Thankur in Gustung Khola 
Valley (6.1V.); Dhorpatan (13.-15.IV. both :Myagdi); — Thodung (6.IV., see Material, :Ra- 
mechap). 

Vertical: The few observations range between 2800 and 3500m and indicate only a minor 
part of the vertical belt during breeding season. Lowest are Baldebas/Dhule (2800-3000 m), 
Gustung Khola (3000m), Dhorpatan (3100-3200 m) and Thodung (3200m), considerably 
lower than the range given by Inskipp & Inskipp (1991): 3300-4750 m. 

Habitat: Diesselhorst (1968:144) gives a detailed account of habitat requirements and also 
migrations within or shortly after the breeding season. Thus the low-altitude records in IV 
and V (see above) are to be treated as signs of for local breeding activity, but not or at 
least not all of the observations near or above timberline. During breeding season impeja- 
nus is a forest dweller, but it is not as shy and secretive as Tragopan satyra. My records 
cover different forest types according to the altitude concerned. The lowest were in rich 
deciduous forest with some coniferous trees interspersed (Gustung Khola) to mixed broad- 
leaved/coniferous including Rhododendron (Thodung, Dhorpatan) or pure coniferous stands 
of Abies spectabilis and a few Pinus wallichiana (Dhorpatan). 


Lophura leucomelanos 

Lophura [nycthemera] leucomelanos 

Horizontal, vertical: Only observations in the Katmandu Valley and in E Nepal: Phulcho- 
ki Mt., 1850m, 2 sp. (25.IV. :Lalitpur); — descent to Pahakhola, 3500m, 1d 2, (:Sankhua 
Sabha, V); - Omje Kharka NW Yamputhin, 2400m, 12 (5.V. :Taplejung). The altitude of 
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the first locality is close to the maximum (3700m) recorded for this species in Nepal 
(Inskipp & Inskipp 1991). Two of the sites were situated within virgin forest, mixed coni- 
ferous-Rhododendron (3500m) and species-rich broad-leaved, one in secondary broad-lea- 
ved (Phulchoki). 


RALLIDAE 


Gallinula chloropus 
Gallinula [chloropus] incl. tenebrosa 
Horizontal, vertical: Kali Gandaki Valley, Titi Lake, 2700 m, 1 sp. (26.II. :Mustang). 


Fulica atra 
Fulica [atra] incl. cristata, americana, caribaea, leucoptera 
Horizontal, vertical: Kali Gandaki Valley, Titi Lake, 2700m, 1 sp. (1./2. V. :Mustang). 


GRUIDAE 


Anthropoides virgo 


Horizontal, vertical: Kali Gandaki Valley, Tukche, 2750-4000 m (1.-11.X.1969 :Mustang). 
— One of the major “flyways” of Demoiselle Cranes from the Siberian breeding areas to 
their winter quarters in India across the Himalayas runs along the deeply cut upper Kali 
Gandaki Valley — a spectacular sight at E IX/B X. When the phenomenon was first disco- 
vered, roughly 31,350 specimens passing by were estimated from 1.-11.X. (Martens 1971), 
the count certainly missing many birds which must have already passed E IX. Massive mi- 
gration was also mentioned by Inskipp & Inskipp (1991) and Thiollay (1979) for the same 
area and the same season, with numbers up to 63,000. 


IBIDORHY NCHIDAE 


Ibidorhyncha struthersii 


Horizontal, vertical: Dhorpatan Valley, 2950 m (:Myagdi). — I noticed the Ibisbill in the Val- 
ley of Dhorpatan during both stays: 8.IV.1970 4 sp., apparently 2 pairs on pebbles fields 
at the river banks. — On 21.V.1973 2 sp., on 22.V. 3 and 5 sp., nearly at the same spot. — 
H.S. Nepali collected 1 sp. on the clearing Thankur, 3350m, NW Dhorpatan (:Myagdi). 
On 26.V.1973 it showed still undeveloped testes, — a non-breeding specimen ? — As late as 
in M X a flock was seen in the Dhorpatan Valley; 1 sp. moulted body feathers (Morioka 
1985) and apparently belonged to the local population. 


| Habitat: /bidorhyncha requires as breeding sites large pebble fields in broad, flat and long 
| valleys. It is known as a breeding bird in Nepal from the Langtang Valley (:Rasuwa) at 
3800 m (Pierce 1985) and from Khumbu (Diesselhorst 1968:152). 
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BURHINIDAE 


Burhinus oedicnemus 


Horizontal, vertical: 2 sp. in a large river pebble field N Sunichare (:Ilam), 5.IV.1988, 250 m. 


CHARADRIIDAE 


Hoplopterus spinosus 

Horizonal, vertical: Mai Khola banks below Ilam, 470 m (7./8.IV. :Ilam). — 2 and 3 sp. on 
sandy and stony banks of the Mai Khola within forested area. — A species common in the 
lowlands. 


Hoplopterus indicus 


Horizontal, vertical: Marsyandi Valley, between Dumre and Turture (7.IV. :Tanhu). Sever- 
al specimens in paddy fields. — A species common in the lowlands. 


SCOLOPACIDAE 


Gallinago solitaria 

Probably G. solitaria solitaria Hodgson 

Material: 1 specimen: J Ramechap Distr., Thodung, 3200 m, 8.IV.1973: d. 

Measurements: Wing-L: 166mm. — Tail-L: 68mm. — Bill-L: 69mm. — Tarsus-L: 33mm. — WTI: 
43.4% — TWI: 41%. 


Notes: Testes very small. Bill horn-coloured, the end darkest. Feet yellow with greenish tinge. 


Horizontal, vertical: This specimen had its resting place on the banks of a small stream in 
tall Abies-Rhododendron forest (3200m) and was noticed on 4.,5.,6. and 8.IV. always at 
the same spot. According to the gonadal development it was not (yet) at its breeding place. 
Inskipp & Inskipp (1991) mention finds of the Solitary Snipe only outside the breeding 
season in Nepal. 


Scolopax rusticola 


Horizontal: Only a few records between Dhaulagiri und Kanchenjunga: Dhorpatan (7.-9.V.); 
pasture Thankur (26.V. both :Myagdi); — Trisuli Valley, Syng Gyang, up to 2 sp. display- 
ing (23.-26.IV. :Rasua Garhi); — pasture Lassetham NW Yamputhin, several displaying (8.V. 
:Taplejung). 

Vertical: The records from 2 years (1973, only Lassetham 1988) are situated between 
2950 m (Dhorpatan), 3200 m (Syng Gyang) and 3350 m (Thankur; Lassetham), i.e. in a very 
small vertical belt. All observations refer to displyaing d. Inskipp & Inskipp (1991) en- 
large the vertical belt for the summer (months?) from 1980 m to 3900 m. 


Habitat: Forests with clearings and open stands in the Abies-Rhododendron zone. 
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Tringa ochropus 


Horizontal, vertical: Dhorpatan, 2950m, 1 sp. (8.IV. :Myagdi); — Marsyandi Valley, Braga, 
3450m, 2 sp. (18.1V. :Manang). — The Green Sandpiper is a common winter visitor and 
passage migrant (Inskipp & Inskipp 1991). 


Tringa hypoleucos hypoleucos L. 

Material: 2 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan/Uttar Ganga plain, 2950m, 16. and 17.V.1973: 
STS: 

Measurements: Wing-L: S 106; 2 111mm. - Tail-L: ¢ 53, 2 56mm. - Bill-L: d 25 2 25.5mm. 
— Tarsus-L: ¢ 24, 2 25mm. — WTI: 3 46,2, 2 46.0%. - TWI: 3 50, 2 50.5%. 

Notes: d: Testes slightly swollen. Bill above blackish, lighter at the lower base, horn-brown. Feet 
grey-yellow. Back bronze-greenish with pronounced crosswise markings. — 2: Bill black-brown, ba- 
sis lighter, feet light grey, back violet-grey, pronounced lengthwise markings. 

Horizontal: According to months: 21.11.1970 1 sp. near Beni/Kali Gandaki (:Parbat); — 
21.1V.1973 3 sp. on sandy banks close to the power station Trisuli (:Rasuwa); — 10.- 
17.V.1973 in the plain of the Dhorpatan Valley, several (see Material; :Myagdi); — 
19.V11.1970 1 sp. at tributary of the Kali Gandaki near Tingri (:Mustang). 


Vertical, habitat: The only indication of breeding is provided by the specimens from Dhor- 
patan from V, 2950m (see Material). Several specimens performed courtship display in- 
cluding loud singing every night close to the small river at the southern fringe of the Valley. 
3 gonadal development still low (7mm); d and ? were very fat. Presumably, the Spot- 
ted Sandpipers were at the breeding place there. The specimen from Tingri (VII) might 
have been an early migrant (hitherto, data from VII are not known from Nepal). — The W 
Himalayas is regularly inhabited eastward only to Garhwal (Ali & Ripley 1969,2:271); 
breeding further to the E always needs confirmation. 


COLUMBIDAE 


Columba 


Six species are on the Nepal list (livia, rupestris, leuconota, palumbus, hodgsonii, pulch- 
ricollis); all breed except palumbus, which is an erratic winter visitor. C. livia is widespread 
vertically as well as horizontally, and in many towns and cities associated with man. C. 
leuconota and rupestris are high-altitude species and breed above timberline, and the lat- 
ter is, in addition, confined to arid areas of the NW. C. hodgsonii and pulchricollis are 
mainly inhabitants of the subtropical belt; their breeding behaviour in Nepal is unknown. 


Columba livia 

C. [livia] incl. rupestris 

Taxonomic notes: In Nepal as well as in the whole Indian subcontinent the Rock Pigeons 
belong to the ssp. intermedia Strickland, except in the NW Himalaya, where ssp. neglec- 
ta Hume lives. C. I. intermedia has grey lower back, not contrasting with white as in neglec- 
ta (Bates & Lowther 1952, Ali & Ripley 1969, 3, Roberts 1991; but see Vaurie 1965 for 
neglecta). In towns and cities, strikingly in Kathmandu and especially on the temple hill 
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Swayambunath, live large flocks of “City Pigeons”, which do not seem to differ from the 
wild progenitors. On the other hand, variable phenotypes occur in Kathmandu, even red- 
dish ones, which are clearly domesticated. I could not learn about economic use of the 
House Pigeon in Kathmandu, but in Ilam this practice seems to be widespread in view of 
the many dovecotes. Possibly the wild progenitors of present-day House Pigeons moved 
into the cities of their own accord and were only locally used economically. That the city 
birds hardly differ from the wild type is good evidence for this. Whether immigration in- 
to human settlements happened in the Himalayan midlands or/and in other parts of the vast 
intermedia area, to be followed by successive dispersion of (semi-) domesticated forms by 
man, is difficult to judge (for C Europe see Glutz v. Blotzheim & Bauer 1980, 9). Rock 
Pigeons on the fields in Thakkhola (:Mustang) in II, IH, IV and VII were always homo- 
geneously coloured without contrasting rump. House Pigeons in Jomosom proper, however, 
were all domesticated and multicoloured (IV 1980): I never saw them on the fields. Rock 
Pigeons did not move into the high-altitude villages of the Himalayan main chain (cf. C. 
rupestris). 

Horizontal: Sightings from Dhaulagiri and Annapurna massifs and the foothills; also in 
towns and cities. - Upper Barbung Khola between Tarakot and Dunahi, flocks of up to 5 
sp. (18.V., 7.VI. :Dolpo); — Kali Gandaki Valley between Ghasa and Lete, flock of appr. 
50 sp. (25.H.); Marpha (12.I1., 2 sp.; 21.01., 50 sp.; 6.VII., 20-30 sp.); near Jomosom, few 
(22.1V.); Thini, 7 sp. (23.1II.); Kagbeni, 5 sp. (21.IV. all :Mustang); — near Pokhara, Seti 
Gorge (11.V. :Kaski); — Marsyandi Valley near Boulboule, several on rock faces (10.IV. 
:Lamjung). — In towns and cities: Ilam (:Ilam); Kathmandu, common in the city, locally in 
the outskirts, e.g. temple hill Swayambunath. 


Vertical: My own finds range between 900m (Boulboule, IV) and 2900 m (Kagbeni, IV), 
not including occurrences in towns, and the sites at 10 different altitudes are nearly even- 
ly distributed, many of them accumulated between 2000 and 2900m in the arid areas of 
Thakkhola and Dolpo. 


Habitat: The Rock Pigeon lives in large flocks in many towns, some of them fairly small, 
but I did not come across it in villages; it also occupies steep rock faces and the narrow 
gorges of streams, where it apparently breeds: Boulboule, 900 m; near Pokhara, 1000 m; 
Tarakot/Dunahi, 2500 m; Kagbeni, 2900 m. All other records refer to flocks mostly below 
10 sp., rarely more (20-30 sp., Marpha, 6.V11.1973; — 40 sp. 25.1.1974), always on fields 
in search of food. There they like to join together with other “Field” Pigeons but in most 
cases they will segregate by species when taking off (e.g. 7 livia, ca. 15 leuconota, Thini, 
2900 m, 23.11.1974). 


Columba rupestris turkestanica Buturlin 

Columba [livia] rupestris 

Material: 6 specimens: D Dolpo Distr., headwaters of Barbung and Yulung Khola, 4600 m, 26.V1.1973: 
1d * upper Barbung Khola Valley, Charka, 4250m, 22.VI.1973: 18 * Ringmo/Phoksumdo Lake, 
3700 m, 10.-15.V1.1973: 42. 

Measurements: Wing-L do (2) 239 and 243mm; ¢ (4) 228-236mm, x=232.5. - Tail-L ¢ (2) 128 and 
132mm; 2 (4) 121-126mm, x=123.5. — Bill-L 9 twice 15mm; @ (3) 15-16.5mm. — Tarsus-L twice 
28mm; 2 (4) 28-30 mm, x=29.1. -— WTI (6) 47.2-49.0%, x=48.3. -— TWI (6) 51.9-55.3%, X=53.4. 
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Notes: Testes of the 2 d markedly developed (ca. 10 x 7mm), ovaries becoming active. Bill grey- 
black (d) and black (2), feet of all specimens coral-red, iris reddish-white (2). 

Moult of wings and tail: 

1) d P1-3 new, 4 growing, 5 germinating, 6-10 old; S new. — 2) d Pl-3 new, 4-10 old; S new. — 3) 
2 PI-2 new, 3 germinating, 4-10 old; S new. — 4) 2 PI-3 new, 4 germinating, 5-10 old; S new; T4 
left germinating, remainder T not new. — 5) ? P1-5 new, 6 germinating, 7-10 old; A new; T (except 
for TI right) new. — 6) 2 Pl-2 new, 3 growing, 4-10 old; S and T new. 

Horizontal: My records are only from the arid areas N and E of Dhaulagiri. — Ringmo/Phok- 
sumdo Lake (3.V1.1970, 10.-15.V1I.1973; see Material); Kangar/Tarap Valley (17./18.V1.); 
upper Barbung Khola Valley: Kakkot (12.VI), between Kakkot and Pimring (12.VI.), Pim- 
ring (13.VI.), Parung (20.VI.), Charka (21./23.VI., see Material); Mukut (16.VI.); ascent to 
Dudje La (26.VI., see Material; all :Dolpo); — below Muktinath (21.IV.); Kagbeni (23.VI.); 
Marpha (25.IV. all :Mustang). 


Vertical: Observations in VI (breeding season) between 2900 m (Kagbeni) and 4700 m (be- 
low Dudje La), within this 1800-m-wide belt even distribution of the appr. 15 sites. — Close 
to breeding season: IV: 2750 m (Marpha), 3600 m (below Muktinath). — Breeding record in 
Charka (4250 m) und in Shey Gompa; the latter by Fleming et al. (1976). 


Habitat: The Hill Pigeon inhabits the monsoon-protected N flanks of Dhaulagiri and An- 
napurna, a southern splinter of its main distribution in C High Asia. Consequently, it is 
strictly dry-adapted; only this fact explains the occurrence in Nepal. Within this climatic 
zone, the lowest parts — mainly below 3000 m, locally heavily forested (e.g. Thakkhola) — 
are only sparsely or not at all incorporated into the breeding area. Breeding only within 
open parts of the upper forest zone (Barbung Khola, Ringmo) up to far beyond the tim- 
berline; however, the uppermost records (above 5000 m, Fleming et al. 1976) do not tell 
us anything about the upper limit of the breeding zone. In the small Nepal area the Hill 
Pigeon lives locally in close association with man, and it breeds regularly on houses of Ti- 
betan style villages. In Charka (Fig. 36), the uppermost constantly inhabited village of 
Nepal, in VI 1973 20-30 pairs were living, the nests being situated in clefts and niches of 
house walls and wall projections. They are very tame there, walking amidst the local in- 
habitants and on the flat roofs. In the open landscape, they are only slightly shyer. The ha- 
bitat preferences outside villages are difficult to judge, especially in relation to C. leuconota. 
The latter avoids man and prefers moister microhabitats, and its vertical area belt extends 
to lower altitudes. Consequently, the two species meet in Dolpo only by chance, and in the 
extremely high-altitude parts of the area leuconota seems, but probably unjustly, to be the 
rarer species. Information about close association with man is given by Schafer (1938) for 
Tibet, Grummt (1961) for Mongolia, and Stegmann (1930) for Amurland. One is inclined 
to ask why the Hill Pigeon did not become domesticated like the Rock Pigeon. 

Even in the breeding months rupestris can be seen flockwise, e.g. up to 10 specimens 18.VI. 
in Kangar; 6 sp. 12.VI. near Kakkot; 20 sp. 26.VI. path to Dudje La; during spring larger 
flocks: 21.1V. 20-30 sp:, Muktinath. 

Breeding: Juveniles left the nest in Charka on 23.VI. Gonadal state (see above) also iden- 
tifies VI as an important breeding month. Re early onset of the season in Mongolia, by III, 
see Piechocki et al. (1981), re extremely late breeding activity until IX in Tibet see Schä- 
fer (1938). 
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Columba leuconota leuconota Vigors 


Material: 5 specimens: D Dolpo Distr., ascent from Manduwa to Bagar La, 3600 and 4100m, 
16.V1.1973: 22 ** Mustang Distr., Cha Lungpa Valley near Sangda, 4200 m, 28.VI.1973: 18 * Thakk- 
hola, Thaksang above Tukche, 3150m, 6.III.1974: 18 * Tukche, ascent to Dapa Col, 4000 m, 
19:X 1969: 10: 


Measurements: Wing-L 6 248 and 249mm; 2 240 and 244mm; o 242mm. — Tail-L & 134 and 
138mm; 2 131 and 132mm; o 137mm. - Bill-L & 18 and 20mm; 2 17.5 and 18.5mm; o 17mm. 
— Tarsus-L d 30 and 31mm, ? 30 and 33mm; 0 32mm. — WTI (5) 42.7-44.6%, x=43.5. — TWI (5) 
54.0-56.6%, x=54.9. 

Notes: Testes of the VI-d strongly developed (15 x 10mm). Feet of the X specimens coral-red, iris 
yellow. 


Moult of wings, VI: A 2 with old (T2-6) and new T. In a ? PI-2 growing, P3 germinating, P4-10 
old. — X: (sex?) P9 growing, P10 germinating. 


Horizontal: My own finds are scattered from NW Dhaulagiri and all other larger massifs 
of the main chain to the E border S of Kanchenjunga. — Dhaulagiri: Ringmo/Phoksumdo 
Lake (28.V.1970, 13.-16.VI.1973); ascent to Bagar La (16.VI., see Material); upper Bar- 
bung Khola, Charka (23.VI.), Kakkot, 40-50 sp. (12.VI.); Mukut (16./17.VI.); ascent to 
Parung La (20.VI. all :Dolpo); — Dhorpatan, flocks up to 100 sp. (7.-9.IV. :Parbat); — above 
Sangda (23.VI.; 28.VI., see Material); Thakkhola: Thini (23.II.); Purano Marpha (19.IIL.; 
23./25.1V.); ascent to Dapa Col (19.X.; see Material); Thaksang/Tukche (6.-10.III., 27.IV., 
see Material); Titi (26.II. all :Mustang); — Marsyandi Valley: Manang, flocks of up to 40 
sp. (19.IV. :Manang); — Trisuli Valley: Dhunche, flock of 20 sp. (23.IV. :Rasuwa); — E side 
valleys of Arun: Gabri Khola above Thudam (28.V.); Kangla Khola, descent to Thudam, 
up to 3 sp. (25.V.); Thudam, flocks of up to 15 sp. (25./26.V. all :Sankhua Sabha); — Lad- 
za Khola (23.V.); Walungchung Gola (21.V. both :Taplejung). 


Vertical: Close to breeding season (V and VI): data bounded by 3000m (Kakkot :Dolpo, 
VI) and 4750 m (ascent to Dudje La :Dolpo, VI), within this belt even distribution of the 
appr. 25 sites; — far from breeding season (II, II, IV): by far the lowest site at 2000m 
(Dhunche :Rasuwa, 23.1V.1973), in Thakkhola regularly down to 2750m (I, HI). Accor- 
dingly, the breeding belt might extend downwards, at least in the dry areas of Dolpo, to 
3000 m. Lowndes’(1955) data from Manang, another arid Inner Valley area, hints at a si- 
milarly lower limit. According to gonadal states, VI is to be regarded as the most impor- 
tant breeding month. Diesselhorst (1968:155) encountered independent juveniles as early 
as B and M VII in Khumbu. — At present it is impossible to determine the upper breeding 
limit. In the relatively rain-rich but at high altitude somewhat drier Khumbu the breeding 
belt is generally higher than in the arid areas, at least concerning the lower limit, which is 
apparently no lower than 4000 m (Diesselhorst 1968:155). Nest find in the upper Arun (In- 
skipp & Inskipp 1991) is not specified as to altitude. 


Habitat: In Nepal the Snow Pigeon, like the Hill Pigeon, is partial to open high-altitude re- 
gions. It, too, requires aridity, but to a less extreme degree. Less important is the altitude 
of the breeding zone. Records from the breeding month V in Dolpo are as low as 3000 m, 
thus within the dry coniferous belt. In the extremely wet Kanchenjunga massif (and fur- 
ther W) observations also extend down to 3200 m (Walungchung, V) and 3350m (Thudam, 
V), but /euconota is a very sparse species there (only 5 encounters within I month, V 1988). 


| 


| 
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Food is always searched for among open and low vegetation: high-altitude pastures, mea- 
dows near streams and rivers and newly ploughed fields are especially favoured. Thus the 
Snow Pigeon is regularly, throughout the year, to be found close to human habitations and 
cultivations. Cultivated fields are apparently an important factor within the spectrum of fee- 
ding habitats, and they are visited even during the breeding season over large distances 
(e.g. Thudam, 3350m, up to 15 specimens E V; see Diesselhorst 1968:155). — As an ex- 
ception the species may forage in somewhat open Pinus forest: Purano Marpha, 3300- 
3400 m, 2-5 sp., 23.-25.IV.1980. — Snow Pigeons are to be found flock-wise even during 
the breeding season (e.g. flocks regularly of up to 50 sp., Ringmo, 3650m, M VI), and 
more so in the months far from breeding (flocks of up to appr. 100 sp., Dhorpatan, 3000 m, 
B IV). Whether the flocks in V/VI comprise non-breeding birds or later split into breeding 
pairs is unknown. 


Columba pulchricollis Blyth 


Horizontal, vertical: Singles and flocks of up to 4 specimens close to the forest clearing 
Thaksang above Tukche (:Mustang), 3100 m, 29.IV.1980; observations close to the W bor- 
der of the distributional area. Lete, the closest locality, is also in Thakkhola (Inskipp & 
Inskipp 1991). 


Streptopelia 
Five species occur in Nepal (decaocto, tranquebarica, orientalis, senegalensis, chinensis); 
all, perhaps except senegalensis, breed. S. decaocto and tranquebarica are confined to the 
lowland up to 400m, chinensis up to 1500 m, while orientalis occupies a vast vertical belt 
and is regularly met from the lowlands to above 4000m including dry trans-Himalayan 
areas — possibly the species inhabiting the widest vertical belt of all Nepal non-Passeres. 
Only chinensis is closely associated with man. 


Streptopelia decaocto 

S. [bitorquata] decaocto 

Horizontal, vertical: Calling specimens in the Rapti Valley near Tekouli, 300 m, II 1970, in 
open dry cultivated land. 


Vocalizations: Vocal impression of territorial songs does not differ from that of C Euro- 
pean populations. 


Streptopelia orientalis 
Streptopelia [turtur] orientalis 


Taxonomic note: The mixing area between S. 0. meena (W) and orientalis (incl. agricola, 
E) apparently extends further westward than indicated on the map in Inskipp & Inskipp 
(1991). The specimen from Dhorpatan is very light in colour above, but the lower tail 
coverts and the terminal tail band are pale grey. 


Material: 2 specimens: D Dolpo Distr., Ringmo/Phoksumdo Lake, 3650 m, 29.V.1970: 12 ** Myag- 
di Distr., Dhorpatan, 3000 m, 17.IV.1970: 1 o. 
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Measurements: Wing-L ? 188; o 188mm. — Bill-L 2 15; 0 18mm. — Tarsus-L 2 25; 0 25.5mm — 
WTI 35.1 and 38.3%. 

Horizontal: Regularly encountered in most of the main massifs from NW Dhaulagiri to near 
the E frontier; details may be omitted here. 


Vertical: My own observations range from 1350m (IV) to 4000m (VI), and are concen- 
trated between 2300 and 3200 m. The breeding area belt is surprisingly wide; documenta- 
tions of breeding apparently range from appr. 300m (Hitaura, Biswas 1960b) to at least 
3500 m (Jarkot, Inskipp & Inskipp 1991). An even more extended upper limit may be ex- 
pected. 


Habitat: In accordance with the wide vertical range, very diverse; above all forests or fo- 
rest-like vegetation, preferably spaced stands or edges of closed forests. The Oriental Turt- 
le Dove has also penetrated into the arid areas on the N slopes of the main chain, which 
in their extreme variants are devoid of forests or where only local plantations of poplars 
(Populus) are present. This is demonstrated by a breeding record in Jarkot (:Mustang) on 
the N slopes of Nilgiris in the Annapurna group (see above), also by 2 specimens on a roof 
in Tukot in upper Barbung Khola (:Dolpo) on 20.VI.1970; here there are no trees or even 
large bushes. 


Breeding: Display flights and courtship calls on top of Phulchoki Mt., 2650 m, 19.11.1980 
(:Lalitpur). Biswas (1960b) indicates that his specimens from IH and IV are in breeding 
condition, while Diesselhorst (1968:157) collected such birds as late as VIII and IX. 


Streptopelia chinensis 


Horizontal: My own data: lower Marsyandi Valley: between Dumre and Syuribar (7./8.IV. 
:Tanhu, :Lamjung); — Kathmandu (17.IV.,:28.VI.); — Arun Valley (Darapangma, Tumling- 
tar, 22./23.VI. :Sankhua Sabha); — Uyam (22.IV. :Taplejung); — Sunichare and neighbouring 
villages (4.IV. :Ilam). 


Vertical: From 280m on the S piedmont of the Siwalik Mts. near Sunichare (:Ilam) up to 
1450 m in Darapangma (:Sankhua Sabha). S. chinensis only exceptionally penetrates up to 
2000 m (Inskipp & Inskipp 1991); the upper breeding limit is unknown, but the Kathman- 
du Valley is a regular breeding site. Furthermore the singing specimens from Darapangma 
apparently were at their breeding places (1450 m, VD). 

Habitat: A common species in agricultural land, which prefers to stay in villages and the 
outskirts of towns, even in the tree-rich suburbs of Kathmandu, mostly in marginal areas 
at the transition to cultivated fields. 


Vocalizations: Territorial song still heard in Kathmandu on 28.V1.1988. 


Treron 


Six species have been recorded for Nepal (bicincta, pompadora, curvirostra, phoenicoptera, 
apicauda, sphenura); all breed. All except sphenura are inhabitants of the tropics and in 
Nepal are normally confined to the lowlands up to 400m. Only the latter avoids this low 
zone and lives in the subtropical belt, roughly between 1500 and 2500 m. 
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Treron sphenura sphenura (Vigors) 

Material: 2 specimens: M Panchthar Distr., Sheldoti (ridge S Hinwa Khola, NW Maimajuwa): 2500 m, 
28.VIII.1980: 2 fledged juveniles. 

Measurements: Wing-L 164 and 165mm. — Tail-L 105.5 and 109mm. — Bill-L 20 and 21.5mm. — 
Tarsus-L 22 and 23mm. — WTI 35.4 and 37%. — TWI 64.3 and 66.1%. 

Horizontal: between Mure and Hurure (9.-12.VI.); Bhotebas (20.VI. both :Sankhua Sabha): 
— Tamur Valley, Dobhan (15.IX. :Terhathum); — Sheldoti (28.VIII.; see Material); Paniporua 
(17.IV. both :Panchthar). 


Vertical: 750m (Dobhan, IX), 1800m (Bhotebas, VI), 2100m (Mure/Hurure, VI), 2300 m 
(Paniporua, IV), 2500m (Sheldoti, VIII). Summary of the hitherto known observations in 
Nepal stresses the main distribution between 1500 and 2000 m (Inskipp & Inskipp 1991); 
the breeding record at 2500m seems to be unusual. 


Habitat: 7. sphenura lives in the belt of evergreen broad-leaved cloud forests, preferably 
in the canopy of dense and closed stretches even if they are situated close to (artificial) 
edges, occasionally in isolated tall trees. Calling sites are always hidden high up in the ca- 
nopy. Fledged juveniles (see Material) stayed in a degraded open forest patch with Quer- 
cus semecarpifolia, according to their “inexperienced” and tame behaviour suggesting that 
they were close to the breeding place. In IX a flock of ca. 15 specimens was in open agri- 
cultural land close to the Tamur River. 

Breeding: Just-fledged juveniles at 28.VIIT.1983 point to breeding activity (also) during the 
monsoon period; Ist breeding record for Nepal (cf. Inskipp & Inskipp 1991). 
Vocalizations: The long, powerful up-and-down verses of the territorial song carry great di- 
stances and sound like a faraway howling. 


PSITTACIDAE 


Psittacula 


The Nepal list presents 5 species, all breed (record still lacking for himalayana; eupatria, 
krameri, cyanocephala, alexandri). All are confined to the lowland, mainly up to 500m 
except himalayana which occupies a belt predominantly between 1000 and 2000m. This 
species and alexandri are the only ones which invaded the Himalayan arc from larger 
eastern parts of their areas. The interrelations of all Nepal Parakeet species during the bree- 
ding season are virtually unknown. 


Psittacula eupatria 


Horizontal, vertical: S Siwaliks N Sunichare, 250m, small flocks, possibly with other 
unidentified Psittacula species (4.-6.IV. :Ilam). 
Psittacula cyanocephala 


Horizontal, vertical, breeding: S Siwaliks NW Sunichare, 240 m, | pair with fledged young 
in a tall solitary tree within a cultivated part of the plains S of the Siwalik Mts. (6.IV. 
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-Ilam). The many tree stumps within the fields were a sign that forests had recently been 
present in the area (Fig.4). According to Inskipp & Inskipp (1991) 2nd breeding record for 
Nepal. 


CUCULIDAE 


Cacomantis 


Three species are on the Nepal list (merulinus, passerinus, sonneratii); the 2 latter breed, 
the status of merulinus is uncertain, perhaps a scarce breeding bird. C. sonneratii is confi- 
ned to the lowlands including the dun valleys, passerinus extends its area in thinned-out 
populations to slightly above 2000 m, even in agricultural land. 


Cacomantis passerinus 


Horizontal, vertical: Observations only in the SE Dhaulagiri massif: below Khibang, 1400 m 
(20.V.); below Kuinekani, 2100m (19.V.); Thulo Khola Valley near Chimkhola, 1700m 
(17.V. all :Myagdi). These observations are near the upper distributional limit, where the 
species is quite rare and patchily distributed. Inskipp & Inskipp (1991) give the upper li- 
mit “rare up to 2135 m” without specification of months, Fleming et al. (1976, merulinus) 
also 2135 m. 


Habitat: 2 observations in nearly treeless (Thulo Khola; Kuinekani), 1 in tree-rich agricul- 
tural land (Khibang). After playback of tape recording, birds approached the speaker over 
large distances, hundreds of meters, then, rather shy, disappeared and crossed a valley again 
for hundreds of meters. Despite conspicuous vocal behaviour in open landscape, the Grey- 
bellied Plaintive Cuckoo is difficult to observe. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.48a-d) consists of loose but regular repetition of a single 
note (“t-weer ..”) at about 0.5 s intervals. In 3 ¢ the note proved to be very similar: a short 
angular introductory part, which is connected with a long-drawn-out slightly descending 
whistle by a short loop, the loop being always low in amplitude. Note length is near 0.5 s, 
but with variation between ¢ and, to a lower extent, within d (Kuinekani: 0.49-0.51 s; 
Thulo Khola: 0.49-0.55 s; Khibang: 0.66-0.71 s). Frequency range is very narrow with 
slight variations between d (Kuinekani: lower limit 2040 Hz, upper 2480-2560 Hz, range 
440-520 Hz; Thulo Khola: lower limit 2240 Hz, upper 2520 Hz, range 280 Hz; Khibang: 
lower limit 1960-2040 Hz, upper 2480-2560 Hz, range 520 Hz). 


Cuculus 


The S slopes of the Central Himalayas are rich in Cuculus species, up to 6 of them de- 
pending on systematic grouping (varius, sparverioides, micropterus, canorus, saturatus, po- 
liocephalus); all breed. They are exclusively forest-dwellers, mostly in closed stands, but 
micropterus is also partial to park-like vegetation at human settlements. Though all species 
inhabit distinct altitudinal belts, there is much vertical overlap and during the breeding sea- 
son up to 5 species have been found syntopically at one restricted site (see Table 1). All 
coexisting species are quite different in size (poliocephalus being smallest, sparverioides 


91 


eee 
- 


et A AM A A A A A A a AR 


01 05 1.0 19 20 25 30 35 40s 


Fig.48: Territorial song of Cuculidae. — a-d) Cacomantis passerinus; a-b) 4 notes of a song sequence, 
natural distance and 3 additional notes of the same 6, Thulo Khola 17.V.1995; c) 2 notes of a song 
sequence, natural distance, Khibang 20.V.1995; d) 6 notes of a song sequence to show slightly diffe- 
ring note form, Kuinekani 19.V.1995. 

e-l) Cuculus sparverioides. — e-f) bout of 5 verses, waveform (e) and spectrographic (f) display, Mai 
Pokhari 26.11.1980; g-h) bout of 5 verses, waveform (g) and spectrographic (h) display, Paniporua 
17.1V.1988; i) bout of 7 verses, Chichila 18.VI.1988; k-l) verse of 2 song, waveform (k) and spec- 
trographic (1) display, Paniporua 17.IV.1988. 
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largest) and this might be the most important trait to avoid competition; size also determi- 
nes the different host species on which all congeners depend. C. canorus occupies one of 
the broadest vertical belts of all Himalayan non-passeriform birds being approximately 
3000 m wide. 


Tab.1: Syntopic occurrences of Cuculus species at various altitudes in E Nepal, all proven by 4 calls; 
var varius, Cano canorus, micr micropterus, polio poliocephalus, spar sparverioides, sat saturatus. Al- 
titudes in m; all data from 1988 (except Dhumpus: 1980). 


Date alt. locality var cano micr polio spar sat 
6.1V. 250 Sunichare = = = = = ue 
PRESEN 500 Tumlingtar _ + - = En = 
22.123.1N. 1000 KabeliKh. + + - = bs = 
LOA: 1900 Chichila = + + + - = 
9.-17.VI. 2100 Mure/Hurure = ~ + + +e dr 
9.V. 2100 Dhumpus — + + - - + 
16./20.IV. 2300 Paniporua - + = + fe 
1.-6.V. 2400 OmjeKharka = + - + + + 
1.-4.VI. 2600 Pahakhola - + _ + + i 


Cuculus varius 


Horizontal, vertical: Marsyandi Valley between Turture and Syuribar (530-620m :Tanhu); 
— Uyam (1300 m :Panchthar); — confluence of Kabeli and Tada Khola (1000 m :Taplejung); 
all records by voice. Only on the Kabeli/Tada Khola is there naturally spaced forest of Shi- 
ma wallichi and Pinus roxburghii, both other localities being situated in tree-rich cultiva- 
ted land. Uyam is at the upper distributional limit. 


Vocalizations: Territorial song very similar to C. sparverioides, but softer and more melo- 
dious. 


Cuculus canorus 
Cuculus [canorus] incl. gularis 


Horizontal: My records extend from the arid areas of the NW and N flanks of Dhaulagiri 
across all parts of the country visited, as far as the Sikkim/Darjeeling border. This Cuckoo 
is nowhere common and certainly more sparse than in well populated Central European ri- 
verside habitats. But given the enormous vertical span which the Eurasian Cuckoo inha- 
bits, it nevertheless may be the most individual-rich species among all congeners. 


Vertical: Calling d (IN-VI) were noticed from 500m (Tumlingtar, 23.VI.) up to 3900m 
(above Pahakhola, 30.V. both :Sankhua Sabha), sight records up to 4250m (Ladza Khola 
:Taplejung). This framework defines a vertical area belt 3750 m wide, but there is no proof 
of breeding all over this belt. Population density is not homogeneous everywhere. Most of 
the records fall within the belt between 1000 and 3000 m; below it I heard only 3d, above 
I noted 6 specimens. Even within this zone of reduced density from 3000-4250 m the po- 
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pulation seems to be evenly distributed, though markedly thinned out. The relevant 6 ob- 
servations originate from 3 spring/summer periods with stays for months at the altitudes in 
question. 


Habitat: Within this vast vertical belt the preferred habitats are manifold, including nearly 
the whole vegetational spectrum of the S and partly of the N macroslope of the main chain 
and of the midlands. Preferred are open stands of trees and marginal zones of mature fo- 
rests; I heard this cuckoo only rarely within closed forests. It regularly lives in old agri- 
cultural land with tall scattered trees (e.g. Tumlingtar, 500m; Pokhara :Kaski, 1100 m; 
Kathmandu Valley, -1350m; Landrung :Kaski, 1830m; area near Ghandrung :Parbat, 
2100 m). This preference for light and scattered stands of trees including secondary growth 
may have caused the present wide distribution of the Cuckoo over large parts of midland 
Nepal. Even landscapes with bushy vegetation above timberline and the arid areas N of the 
main range hold sparse canorus populations: upper Barbung Khola between Tarang and 
Mukut (:Dolpo, 4000 m, 16.VI.1970); Ladza Khola (:Taplejung, 4250 m, 23.V.1988). 


Vocalizations: The well-known “cuk..koo” territorial song matches that in Europe and any 
other part of the trans-Palaearctic area of the species so far investigated (Payne 1986, Mar- 
tens 1993). 


Cuculus sparverioides 


Horizontal: Our records comprise the area from the S Dhaulagiri to Chordung Mt./Jiri and 
from Arun Valley to the eastern border. — Between Bega and Bega Deorali (16./17.V. :My- 
agdi); — Kali Gandaki Valley, about 3 km N of Kalopani (8.V. :Mustang); — Chitre (5.V.); 
between Chitre and Ghandrung (7.V. both :Parbat); — above Landrung (8.V. :Kaski); — Thi- 
mang above Bagarchap (14.IV. :Manang); — Phulchoki Mt. (25.IV., 14.V. :Lalitpur); — 
Sheopuri Mt. (25.VI. :Kathmandu); — Chordung Mt. near Jiri (29.IH. :Ramechap); — Chi- 
chila (18.VI.); between Mure and Hurure (9.VI.); Pahakhola (1.-4.VI.; all :Sankhua Sab- 
ha); — Omje Kharka (1.-6.V.); between Khebang and Yamputhin (25.IV. both :Taplejung); 
— Worebung (21.IV.); Paniporua (16.-20.IV. :Panchthar); — upper Gitang Khola Valley (28.- 
31.II.); Mai Pokhari (26.IIl.; 1. and 9.IV. both :Ilam). 


The Large Hawk-Cuckoo is regularly distributed there and easily to be discovered because 
of its conspicuous voice. Except for Thakkhola (see Habitat), I could not find it in valleys 
extending into the foothills of the main chain massifs: along the W flanks of Dhaulagiri 
between Dhorpatan and Tarakot (:Myagdi, :Dolpo); Simbua Khola at the upper foothills of 
Kanchenjunga (:Taplejung), and I met it only locally in the upper Kabeli Khola nearby. In 
the eastern parts of the country the species is common only in a quite narrow vertical zone, 
but it is there widely distributed. 


Habitat: The Large Hawk-Cuckoo is a typical inhabitant of the subtropical cloud forests of 
the Quercus zone where it lives in closed parts as well as in open scattered stands or even 
in small remnant groves (Mai Pokhari :Ilam). In the upper Kali Gandaki Valley it extends 
northwards to the isolated patches of broad-leaved forests within the coniferous forest belt, 
slightly N of Kalopani. In the extreme case a single isolated decayed tree may serve as a 
regularly used display site. Only in such conditions can the Hawk-Cuckoo be seen expo- 
sed on a treetop; mostly they keep completely hidden in the canopy. This is the largest of 
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the local assemblage of Cuculus species; it is regularly to be found syntopically with se- 
veral congeners (see Tab.1). 


Vocalizations: Territorial song (Fig.48e-1) is displayed in bouts of spaced double notes (DN). 
Depending on the numbers of DN given per bout (5-21), the length of the bouts varies: 
10.7 s (5 DN) to 15.4 s (7 DN). Intervals between the DN are less than 2 s long and slight- 
ly irregular (1.77-1.95 s ina 5 DN bout). Within a given bout of DN, there is threefold va- 
riation; (1) at the beginning of a bout only a part of the components of the DN is of high 
amplitude, and from DN to DN within a bout the loudest component tends to be the lon- 
gest. The highest-amplitude components tend to occur at the end of the bout (Fig.48e-f), 
but rarely also in the verse center (Fig.48g-h). Maximum amplitude values are alike within 
an individual bout (Fig.48e). (ii) Notes become slightly longer within the bout (DN: 0.62 
s to 0.66 s of a 5 DN bout; Fig.48e/f, g/h). (111) Frequency range increases within a bout 
(min./max. value/range of 2nd note of DN: 1520/2000/480 Hz, 1520/2200/680 Hz; 
1560/2360/800 Hz; 1600-2520/920 Hz; 1600/2680/1080 Hz; Fig.48f). — The DN, the ba- 
sic part of the song, is extremely similar in all d checked: (a) a shorter whistled note with 
little frequency modulation, always opening downwards; (b) a longer note with Ist slope 
always ascending, after descending it produces a threefold low-frequency zigzag structure. 
These characters give rise to a spectacular aural impression, a series of vigorous “pee-piye” 
calls produced as “a loud, shrill, insistent whistle, rather musical and even pleasant in small 
doses .... usually rising in scale to frantic pitch and breaking off abruptly” (Ali & Ripley 
1969,3:199). These exceedingly loud far-carrying calls make this cuckoo (along with He- 
terophasia capistrata) vocally one of the most prominent bird species of the oak zone. 


Females produce long (up to 4 s) homogeneous series of “drüü drüü drüü..” calls, which 
are strongly frequency modulated (Fig.48k-l; carrier frequency near 2 kHz). — Song activity 
of 3 starts at least E III (26.3.1980 Mai Pokhari 2150m; — 29.3.1973 Chordung Mt. 
2900 m), extends to E VI (25.6.1988 Sheopuri Mt. 2300m) and is still to be expected in 
VII. 


Cuculus saturatus 


Horizontal: Our records, all by the characteristic voice, extend from S Dhaulagiri to the 
Sikkim/Darjeeling border and are concentrated in the E. — Upper Myagdi Khola, Boghara 
(21.V. :Myagdi); — between Lete and Ghasa (2.V. :Mustang); — above Chitre (5.-7.V.); abo- 
ve Ghandrung (7.V. both :Parbat); — above Landrung (8.V.); between Landrung and Dhum- 
pus (9.V. both :Kaski); — Marsyandi Valley, Thimang above Bagarchap (15.IV. :Manang); 
— between Mure and Hurure (14.VI.); Pahakhola (1.-4.VI. both :Sankhua Sabha); — Omje 
Kharka (1.-6.V.); Yamputhin (29./30.IV. both :Taplejung); — Paniporua and descent to Hin- 
wa Khola (16.-20.IV. :Panchthar); — Mai Pokhari (1. and 10.IV.); upper Gitang Khola Val- 
ley (30./31.11.); N Sunichare (6.IV. all :Ilam). 

Vertical: The records by voice range from 250m (Siwalik Mts. N Sunichare :Ilam) up to 
3000 m (S Annapurna, above Chitre :Parbat). But only between 1830 m (Landrung: Kaski) 
and the upper limit does there seem to be a continuous population with strongholds from 
1900 to 2650. m; 16 out of 19 localities are concentrated within this belt. The fact that the 
only find in the lowlands (6.IV.) is separated from the next upper one by 1580 m implies 
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that the region in between does not belong to the breeding area. According to my data the 
vertical area belt comprises nearly 1200m during the presumed breeding season (IV-V]). 
“Common between 1525 m and 3050 m in spring and summert..” (Inskipp & Inskipp 1991). 


Habitat: The Oriental Cuckoo is a true forest cuckoo which I met only in closed forests, 
except for one observation only in tree-rich agricultural land (below Paniporua); it sings 
high in the canopy and is difficult to observe. The inhabited forest formations consist of 
evergreen broad-leaved tree species, in the upper part of the belt often Quercus and tree 
Rhododendron. The lower (Pinus roxburghii) and the upper coniferous belts (Abies, Pinus 
wallichiana) are just outside its vertical area. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.49d-p) of my recordings from Nepal (5 specimens 
checked) invariably consists of 3 or 4 dull mellow notes in a monotone and a preceding 
shorter introductory note of slightly higher pitch. All but | d used exclusively 3 (Fig.49h- 
1, n-p) or 4 notes per note group (Fig.49d-g). 1 d changed from 4- to 3-note verses within 
a long sequence (Fig.49m). Frequency of the note groups within a given d is extremely 
constant, showing virtually no variation, and inter-male variation is only slight: 50 Hz within 
5 3. The frequency jump from the higher Ist note to the note group is only minor: inva- 
riably between 30 and 60 Hz in the individual d (1st note/note group: 450/390; W400; 
475/430; 480/430; 470/440 Hz). Notes of the note group are near 0.1 s long with little in- 
ter-individual variation, the Ist one considerably shorter (about 0.4 s); the whole verse is 
between 0.8 and 1.0 s long depending on number of notes per verse. Verse intervals nor- 
mally amount to several seconds, but may shrink to less than 1 s (Fig.49m). — Song ac- 
tivity recorded from 30.IH. (1980, upper Gitang Khola, 2550m) to 15.VI. (1988, 
Mure/Hurure, 2100 m). 


There exists considerable regiolect variation of the territorial song of the northern ssp. hors- 
fieldi on the one hand and nominate saturatus on the other hand (for ssp. lepidus of the 
SE continent and islands, and ssp. insulindae [Borneo] see Wells & Becking 1975). 


Verse syntax of the ssp. horsfieldi (Fig.49a-c) differs from that of saturatus (Fig.49d-p): 
on the lower Amur and Ussuri a series of low whistled notes is followed by 2-note groups 
at longer intervals, resulting in sequences lasting up to half a minute or even longer. The 
introductory note group consists of notes of nearly equal length but shorter and longer notes 
may alternate (0.08-0.11 s in I 3). Of the double-note group the 2 notes may be of equal 
length but in most cases the Ist note is slightly shorter than the 2nd (0.07/0.12 s). Inter- 
vals between the note-groups within 1 sequence range between 0.6-1.5 s in 3 6 (Ist 6d: 
0.6-0.75; 2nd 3: 0.7-1.5; 3rd 3: 0.6-0.7 s). Frequency of all notes in the individual ¢ is 
the same (400 and 420 Hz in 2 6) and thus consistent with that of nominate saturatus. — 
Song in the Amur/Ussuri population is very homogeneous, with only minor variation. This 
song type was clearly described by Jahn (1942) for Japan and most thoroughly detailed by 
Mauersberger (1980) for Mongolia and the Lake Baikal area. This information indicates 
song homogeneity over a wide range, from Lake Baikal to Japan including Mongolia. Song 
descriptions from western areas of the former Soviet Union in some cases differ consider- 
ably (summarized by Ernst 1992) and need clarification. Wells & Becking (1975) illustrate 
slightly deviating song variants for Japanese birds (5- and 3-note phrases following each 
other at short intervals), but their material is too limited for detailed consideration. For li- 
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terature review of horsfieldi song see Cramp (1985). — Vaurie (1965) states that horsfieldi 
and saturatus merge with one another in China. One should take into consideration that 
the marked vocal differences may act as isolating mechanisms, and contact zones should 
be carefully investigated. 


Cuculus poliocephalus poliocephalus Latham 

Cuculus [poliocephalus], incl. C. rochii from Madagascar 

Material: 1 specimen: M Taplejung Distr., Omje Khola, pasture Omje Kharka, NW Yamputhin, 2400 m, 
PNENOSS: ©. 

Measurements: Wing-L: 152mm (P8 longest, 10 > 4). — Tail-L: 128,5 mm (graduation 42 mm). — Bill- 
L: 18,5 mm. — Tarsus-L: 17mm. WTI: 48%. — TWI: 84,5%. 


Notes: Plenty of subcutaneous fat present. 


Horizontal: My records, all of singing d, extend from the S Dhaulagiri to the Sikkim/Dar- 
jeeling border. — Dhorpatan (18.V.), upper Myadgi Khola, Boghara (21.V. both :Myagdi); 
— Kathmandu Valley, Phulchoki Mt. (14.V. :Lalitpur); — Chichila (18.VI.); between Mure 
and Hurure (9.VI.);.Pahakhola (1.-4.VI. all :Sankhua Sabha); — Walungchung Gola 
(20./21.V.); upper Tamur Valley below Walungchung Gola (19.V.); Deorali pass W Yam- 
puthin (17.V.); upper Simbua Khola (10.V.); pasture Lassetham and descent to Kabeli Kho- 
la Valley (7.-9.V.); Omje Kharka NW Yamputhin (2.-.6.V. all :Taplejung). 

In these areas this small cuckoo is distributed widely but sparsely everywhere, and is ap- 
parently lacking in the appropriate altitudinal belt at many places. To prove its presence is 
often quite difficult for it preferably sings at night or long before dawn, being silent for 
long periods during the day even in the middle of the calling season. It may consequently 
often be underrecorded. 


Vertical: Lowest find near 250m (S foothills of Siwalik Mts. :Ilam), on 4.1V.1988 appa- 
rently still outside the breeding belt, then from 1950 m (Chichila, 18.VI.) continuously up 
to 3400m (Deorali pass between Yamputhin and Hellok :Taplejung, 17.V.1988), records 
concentrated between 1950m and 2700m (10 localities including many records by voice, 
all V/VI 1988), from 3200-3400 m only 6 finds (all V 1988 and 1995). The vertical bree- 
ding belt comprises approximately 1500m, but is larger according to Inskipp & Inskipp 
(1991): summer residence chiefly between 1500m and 3660 m. There exists no breeding 
record within Nepal borders yet. 


Habitat: The Lesser Cuckoo is confined to closed and mainly dense parts of the evergreen 
broad-leaved cloud forests up to the Quercus/Rhododendron and coniferous forests of the 
subalpine zone beyond 3000 m. It always stays among the trees, mostly in the canopy, ra- 
rely in lower bushy zones but always close to the forest proper. Furthermore, this cuckoo 
keeps extremely well hidden and is rarely to be seen in the open. 


Only at one locality, in the oak forests between Mure und Hurure (Arun Valley :Sankhua 
Sabha, VI 1988), did I find poliocephalus as a member of the Central Himalayan congen- 
ers’ community comprising C. canorus, C. micropterus, C. sparverioides and C. saturatus 
(see Tab.1). 


HAA AAA AP Ween Me 
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Fig.50: Territorial song of Cuculus poliocephalus. — a-ı) verses of a complete bout of territorial song, 
verses of 3 different types (a-c, d-g, h-1), Omje Kharka 5.V.1988; k-m) 3 verse types of a bout, Phulcho- 
ki Mt. 14.V.1980; n) 1 verse type of a bout, Dhorpatan 18.V.1973. Note similarity of verse types of 
different 6 2*a-c=k=n, d-f=1. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.50) of the Lesser Cuckoo is presented in bouts, 1.e. long 
sequences of verses which vary in syntax and note form within each sequence according 
to a fixed scheme. Three different verse types have been observed within the bout. The Ist 
type (Fig.50a-c, k) consists of 5 notes, the 2 notes at the beginning being shortest and more 
widely spaced than the others; the 2nd type comprises 6 notes with syntax consistent with 
Ist type except for the addition of an angular note (Fig.50d-f, 1, n); the 3rd type is more 
regular (comprising 6-7 notes) and its last half always consists of angular notes (Fig.50g- 
i, m). The different verse types are repeated with great accuracy within a bout and in dif- 
ferent bouts. Furthermore, verse types of different ¢ are often identical except for minor 
details in frequency; in a few cases the number of notes and the verse syntax are altered 
(Fig.50g-i, m). Length of the bout varies considerably and often bouts remain incomplete. 
Full bouts are about 20 s long (9 verses) but may be longer if more verses are incorpora- 
ted. Intervals between verses of a bout are longest at the beginning, shortest at the end (re- 
duced from appr. 3.5 to 1 s). Frequency range of the verse is relativey wide, compared to 
other cuckoo species; the broadest note of the verse often covers the whole bandwidth, not 
exceeding 1.5 kHz. Length of the individual verse (of 3 &) ranges from 0.82 to 1.2 s. - 
Song activity was noticed from 4.IV. (Sunichare, 500m) to 18.VI. (Chichila, 1950 m). 


Cuculus micropterus 


Horizontal: During the calling season I noticed (by voice) micropterus in nearly all larger 
parts of the expedition area from S Annapurna to near the eastern border. — Descent from 
Ghandrung to Modi Khola (9.V. :Parbat); — between Landrung and Dhumpus (9.V., 27.IV.); 
Hyangja, Tibetan Camp (10.V.); near Pokhara (11.V. all :Kaski); — Marsyandi Valley, bet- 
ween Turture and Syuribar (8.IV.); near Phalesangu (9.1V. :Lamjung); — Kathmandu, sub- 
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urb Balaju and Rani Ban (19.1V., 4./5.V. :Kathmandu); — Tumlingtar (22./23.VI.); from 
Dharapangma to Khandbari, common in agricultural land (22.VI.); Chichila (19.VI.); be- 
tween Mure and Hurure (9.-12.VI. all :Sankhua Sabha); — Kabeli Khola Valley near con- 
fluence of Tada Khola (24.IV. :Panchthar). 


The distribution is not well-balanced. In many apparently suitable valleys, regarding alti- 
tude and vegetation, for unknown reasons I did not hear micropterus. Nor did I come across 
it in any valley close to the main chain, e.g. Kabeli Khola near Yamputhin (:Taplejung), in 
the middle reaches of the Marsyandi (:Tanhu) or in Thakkhola, Kali Gandaki Valley (:Mu- 
stang). ; 

Vertical: C. micropterus 1s a species of subtropically influenced vertical belts which stays 
well below 3000m during the breeding season. 10 of the localities (records by voice) are 
located between 500 and 1400m, 6 between 1600 and 1900m, additional ones at 2100 m, 
1 at 2850 m (E Chitre, S Annapurna :Parbat; 7.V.1980), the latter height being exceptional. 


01 05 1.0 1.5 20 25 30 35 LOS 


Fig.51: Territorial song of Cuculus micropterus and Eudynamys scolopacea. — a-a”) Cuculus micro- 
pterus, 3 verses of 1 3, Kathmandu Valley, Balaju 4.V.1973; b-b”) 3 verses of 1 3d, Mure/Hurure 
14.V1.1988; c-c’’) 3 verses of 1 d, Landrung/Dhumpus 9.V.1980; d-d’’) 3 verses of 1 d, Russia, Us- 
suriland, Bychikha S Khabarovsk 12.VI.1990. 

e-k) Eudynamys scolopacea, e) 6 one-note verses from a longer song sequence, Kathmandu 19.IV.1973; 
f) one-note verses of two different types; g-i) “vyuk...” verses of different length; k) “kyek...” call se- 
ries; all Baglung 31.V./1.VI.1995. 
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Assuming that all calling d (IV-VI) belong to the breeding population, the vertical belt 
comprises about 2350m. Inskipp & Inskipp (1991) give the vertical belt from the Terai 
lowlands to normally 2100m (locally but rarely higher), data largely congruent with my 
own. 


Habitat: The Indian Cuckoo prefers spaced forest formations, natural stands as well as scat- 
tered old trees in agricultural land, even within villages. It is the only Cuculus species thus 
living in close association with man. In the latter habitat it may be common: above Khand- 
bari (:Sankhua Sabha, 1400-1150m, 22.VI.1988) a d sang every 500m; in village groves 
at the Tumlingtar airport 3d were to be heard at one site (500m, 23.VI.). It regularly oc- 
curs in parks and groves close to Kathmandu City (IV/V 1973). In the Kabeli Khola Val- 
ley (:Taplejung), a locality with natural though thinned-out forest vegetation, d sang in 
stands of Shima wallichi und Pinus roxburghii (23.1V.1988). — Regarding common occur- 
rences with other Cuculus species see Tab.1. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.5la-d) is a short verse (0.8-0.92 s in 4 ¢ checked), 
which is repeated without noticeable length variation. It invariably consists of 4 whistled 
notes; those which are slightly angular are always opened downwards. Frequency width of 
the whole verse is narrow, ranging from 200 to 260 Hz in 4 d, but is invariable in the in- 
dividual 3. Relative frequency level of the notes of the verse is characteristic, with an al- 
ternation between high- and low-frequency notes (h-I-h-l in 4 ¢), the last note always being 
the lowest and the smallest in amplitude. Frequency range of the verses of 4 6 is from 
960 to 1360 Hz, including a d from Ussuriland. There is remarkably little variation in all 
characters checked within the 4 d investigated (3 from Nepal and 1 d¢ from the lower Us- 
suri, Russia). This rhythmical and clear song is well known to the lowland Nepalis, who 
associate this call with the start of the ripening period of the fruits of a wide-spread My- 
ricaceae species, Myrica esculenta (“kaphal”) and combine both events to an onomatopoetic 
sentence (“käphal pakeo”). — Song activity noticed from 8. and 9.IV. (Marsyandi Valley, 
530-700 m) to 23.VI. (Tumlingtar, 500 m); it certainly extends into B VL. 


Eudynamys scolopacea 
Eudynamys [scolopacea], incl. melanorhyncha 


Horizontal, vertical, habitat: Baglung, 900m (31.V./1.VI. :Baglung); — Pokhara, 800m 
(27.IV. :Kaski); — Kathmandu, King’s forest, 1350m, (19.IV. :Kathmandu). — All speci- 
mens were heard in tree-rich agricultural land in city suburbs. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.Sle-f) is a single note (0.41-0.42 s [Kathmandu]; 0.44- 
0.49 s and 0.56-0.58 s in 2 different note types [Baglung] of the 2d recorded); displayed 
approximately every 2 s. This mellow “ko-el” call is repeated very accurately and in indi- 
vidual 3 variations are difficult to discern (Fig.5le), in others they are more pronounced 
(Fig.51f). Frequency range narrow: lower and upper note limit 1160/1640 Hz (480 Hz band- 
width) and 1080/1320 Hz and 1080/1480 Hz in a 2nd note type in the 2d recorded. Besi- 
des this one-note call other vocalizations are very likely also used in territorial context: 
accelerating soft “vyuk vyuk..” verses (Fig.51g-h) of different length (at least up to 2.2 s); 
note form similar to that of the “ko-el” call but shorter, frequency modulation more pro- 
nounced (lower/upper limit 1080/1440 Hz). Note types at the beginning differ from the re- 
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mainder of the verse. Those verses may be shortened (Fig.511) until only the introductory 
notes remain. d aroused by playback experiments use loud “kyek kyek..” series of higher 
pitch (2240 Hz mid-frequency) and different notes within the series (Fig.51k). 


STRIGIDAE 


Otus 


Three species are recorded for Nepal (bakkamoena, sunia, spilocephalus); all breed. The 2 
former species are mainly confined to the Terai lowlands and adjacent hills, only bakka- 
moena penetrates to slightly higher elevations. O. sunia lives in the midlands up to 2600 m. 
All species have been infrequently recorded and no interactions between any of them have 
ever been observed. Roberts & King (1986) claim, referring to differences in vocalizati- 
ons, that bakkamoena may consist of 2 independent species (O. bakkamoena, O. lempiji) 
of largely allopatric areas, which are nearly parapatric in Nepal. The differing calls of the 
two have been identified in Nepal. More detailed field studies are needed, however. When- 
ever there is a good opportunity to collect tissue samples for genetic investigations, it should 
be grasped (see Sibley & Monroe 1993). 


Otus sunia sunia (Hodgson) 
Otus [scops] sunia 


Material: 1 specimen: N Chitawan Distr., Rapti Valley S Tekouli, N piedmont of Siwalik Mts., 300m, 
20.11.1970: 2. 


Measurements: Wing-L 144mm. — Tail-L 64mm. — WTI 27.8% (P10 between P3 and P4), cf. Ali & 
Ripley (1969,3:263); compared to scops, sunia has very rounded wings. —- TWI 44.4%. 

Habitat: The specimen was mist-netted in a small clump of trees close to the Sal forest 
edge. 


kHz a 
1 => 


Fig.52: Vocalizations of Strigidae and Caprimulgus indicus. — a) Otus spilocephalus, 4 verses of 1 ¢, 
Khebang/Yamputhin 25.IV.1988; — b) Glaucidium brodiei, 3 verses of 1 d6, Bega Deorali 18.V.1995; 
— c) Glaucidium castanopterum cuculoides, 1 verse, above Yektin 21.1V.1988; — d) Caprimulgus in- 
dicus, part of a continuous call series, Chitre/Deorali 3.V.1995. 
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Otus spilocephalus 
Otus [spilocephalus] (Sibley & Monroe 1990) 


Horizontal, vertical, habitat: Potana, 2000m, 1 sp. calling (28.IV.1995 :Kaski); — between 
Khebang and Yamputhin, 2000m, 1 sp. calling at dusk (25.1V.1988 :Taplejung), in open 
tree-rich cultural land with forest remnants nearby. 

Vocalizations: The song (Fig.52a) given at dusk or in darkness consists of two clear whist- 
ling notes (“dew-dew”) at 1350 to 1400 Hz, separated by an interval of 0.5 s or slightly 
less. Length of the notes 0.14-0.17 s (1st note) and 0.19 to 0.2 s (2nd note) in the only in- 
dividual recorded. For additional sonagrams (Pakistan) see Roberts & King (1986). 


Bubo 


Three species are Nepal residents (bubo, nipalensis, coromandus). All have their strong- 
holds at altitudes up to 2000, but due to the scarcity especially of the 2 latter species, de- 
tails are virtually unknown. B. bubo may live in cultivated land close to human settlements 
if breeding sites on cliffs are available. 


Bubo bubo 

Bubo [bubo] , incl. capensis, virginianus 

Horizontal, vertical: Above Balaju, N of Kathmandu City, people showed me 2 fledged ju- 
veniles on 1.V.1973 and tried to sell them. Months ago they had been taken from the nest 
situated in a rock face close to the Dike Pakeo cave near the village. At this locality I saw 
a flying adult bird, and pellets on the ground bore witness to the presence the Great Horned 
Owl. It has been known since Hodgson’s time to inhabit the N parts of the Kathmandu 
Valley. — Pellets from this breeding place contained 4 Suncus murinus, 7 Mus musculus, 
10 Rattus rattus, 18 Bandicota bengalensis, 1 Bandicota indica, about 3 birds, about 2 anu- 
rans, at least 5 large beetles, probably Scarabaeidae (J. Niethammer pers. comm. 
15.IX.1973). This prey species composition reveals that the local pair hunted in agricultu- 
ral land and close to human habitations. 


Glaucidium 


Three species occur in Nepal (brodiei, radiatum, castanopterum); all breed. Their vertical 
distributions extend from the Terai lowlands (radiatum, castanopterum) to the upper limit 
of the (sub) tropical belt to about 1600m (radiatum) or up to the cloud forests at 2500m 
(castanopterum). Only brodiei reaches the lower limit of the Palaearctic Region, at up to 
3000 m, but avoids the lowlands. The 3 species may potentially occur together at altitudes 
around 1300-1500 m, and their interactions and possible segregations should be studied 
there. 


Glaucidium brodiei 


Horizontal, vertical: The only observation between Bega and pass Bega Deorali, 2350m 
(17./18.V. :Myagdi). 


Habitat: The above specimen sang all day long in somewhat degraded and opened broad- 
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leaved forest within the cloud-forest zone. The observation is near the upper limit of the 
regular occurence of the species in Nepal (Inskipp & Inskipp 1991). 

Vocalizations: Territorial song (Fig.52b) is a verse of 4 notes, 2nd and 3rd placed close to 
each other, resulting in a rhythmic and most characteristic mellow “too-toto-too”. In the 
only 8 recorded the notes are slightly bent upwards (980-1040 Hz, mid-frequency close 
to 1000 Hz). Notes are less than 0.1 s long, shortest the 3rd one (0.07 s). The verse is in- 
variably repeated for long sequences, also during daylight. 


Glaucidium radiatum radiatum (Tickell) 

Material: 1 specimen: N Chitawan Distr., Rapti Valley, S Tekouli, N of piedmont of Siwalik Mts., 
300m, 16.11.1970: ¢. 

Measurements: Wing-L 135 mm. — Tail-L 72.5 mm. — WTI 22.2%. — TWI 53.7%. 

Habitat: The only encounter was with the above bird mist-netted close to the Sal forest 
edge. 


Glaucidium castanopterum 


Horizontal: My records only close to the Sikkim/Darjeeling border. — Ascent to Sablako 
Pass from Yektin (21.IV.); Yektin (21.IV.); Paniporua (19.IV. all :Panchthar). 


Vertical: Found only within the upper part of the species’ vertical range: 1500 m (near Yek- 
tin), 2300 m (Paniporua). It extends from the Terai lowlands regularly up to 2000 m, but is 
rarely met beyond. 


Habitat: In open woodland near forest edge.(Paniporua) and tree-rich agricultural land 
(around Yektin). In all three cases the birds were heard at dusk or in the late morning. 
Vocalizations: A prolonged quick “musical whistle wowowowowowowowo’” of increasing 
amplitude, maximum length of the individual note about 0.07 s (Fig.52c). Note structure 
changing within a narrow frequency range of about 50 Hz, from slight ascent to a knee 
with additional ascent, or, within the same verse notes with an ascent, a horizontal part and 
a similarly descending end. Main frequency of the note 1000 Hz, embracing a span of 50 
Hz including the frequency modulations. Length of the verse 4-7 s (cf. Ali & Ripley 
1969,3:290). 


Athene ] 
The 2 Nepal species (brama, noctua) are very different ecologically. A. brama is a tropi- 
cal lowland species, which in many places is closely associated with man. A. noctua is con- 
fined to a few high-altitude localities of the Tibetan Himalaya in treeless areas N of the 
main range. The two will never meet in the area. 


Athene brama indica (Franklin) 

Athene [noctua] ?brama. The dark forms A. n. impasta and A. b. poikila live sympatrical- 
ly in Sichuan. 

Material: 1 specimen: B Kathmandu, 1350 m, 22.IX.1969: 2. 

Measurements: Wing-L 162 mm. — Tail-L 83 mm. — WTI 28.4%. — TWI 51.2%. 


Habitat: A common and widespread species in the Kathmandu Valley floor. 
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Strix 


Two breeding species are on the Nepal list (aluco and leptogrammica). The former inha- 
bits the upper, predominantly Palaearctically infuenced forest belt; the latter is partial to 
the lower forests, which belong to the Indomalayan (Oriental) Region, but it has been on- 
ly scantily recorded and its distribution is not well understood. Possible interactions of the 
two species have never been recorded. 


Strix aluco nivicola (Blyth) 

Material: 1 specimen: D Mustang Distr., Thaksang above Tukche, 3150 m, 21.X1.1969: d. 
Measurements: Wing-L 290 mm. — Tail-L 170mm. — WTI 31%. — TWI 58.6%. 

Horizontal: Dhorpatan, skin in Coll. H.S. Nepali (V :Myagdi); — Thaksang above Tukche 
(21.XI1.; see Material; :Mustang). — Vocalizations recorded at: Pahakhola (VI :Sankhua 
Sabha); — Paniporua (IV :Panchthar); — Dhorpar Kharka (IV :Ilam). 

Vertical: The specimens originate from 2950 m (Dhorptan) and 3150 m (Thaksang); the re- 
mainder from 2300 m (Paniporua) and 2700 m (Dhorpar Kharka, Pahakhola). 

Habitat: All my finds extend from forests of the upper zone of evergreen cloud forests near 
2300m through Rhododendron/Quercus forests near 2700m to Abies/Pinus forests at 
3000 m and even to the monsoon-protected belt N of the main range of the Kali Gandaki 
Valley in Abies/Pinus/Betula forests at 3150 m. Diesselhorst (1968:171) collected the Tawny 
Owl in VII even near 4000 m close to Mt. Everest. Consequently, it occupies a broad eco- 
logical band in the C Himalayas. 


CAPRIMULGIDAE 


Caprimulgus indicus 

Horizontal, vertical: Upper Myagdi Khola, Boghara, 1800m, 27.V. (:Myagdi); — between 
Chitre and Deorali pass, 2600m, 2700m (5.V.1980, 3.V.1995); Banthanti, 2650 m 
(30.1V.1995, all :Parbat); — Tamur Valley, Lungtung, 1870m (18.V.1988 :Taplejung). 
Habitat: All observations originate from well-forested sites. The Jungle Nightjar seems to 
prefer areas with rock faces; they were present in 3 of the 4 localities. 

Vocalizations: Territorial song (Fig.52d) consists of “endless” “tk tk tk ..” sequences, gi- 
ven at dusk, dawn and for long periods also at night. The individual notes are composed 
of short downstrokes, sometimes beginning with a short upstroke, the note ranging from 
920 (lower) to 1920 Hz (upper limit). Note length is near 0.02 s; distance between notes 
in the only 6 recorded always near 0.14 s with little variation. 


APODIDAE 


Collocalia brevirostris 
C. [brevirostris] incl. vulcanorum 


Horizontal, vertical: above Dhumpus, 2100 m, 15-20 sp. (9.V. :Kaski); — Arun Valley, Chi- 
chila, 1950 m, about 10 sp. (17.VI.); Karmarang, 950 m, several times single sp. (5.VI.); 
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Pahakhola, 2700 m, flock, about 10 sp. (4.VI. all :Sankhua Sabha); — ascent from Yamput- 
hin to Lassetham, appr. 2000m, about 5 sp. (1.V. :Taplejung). — Though a locally com- 
monly distributed species, no breeding record is known from Nepal yet, consequently its 
breeding belt is also unknown. “Summers up to 4575 m” (Inskipp & Inskipp 1991) is the 
only generalized information in this respect. 


Habitat: Hunts frequently in open country, including agricultural land, often close to the 
ground above meadows, fields or river surfaces. Other preferred habitats are difficult to lo- 
cate. 


Hirundapus caudacutus 
H. [caudacutus] incl. cochinchinensis 


Horizontal, vertical: between Thodung and Jiri, 2000m, 1 sp. (9.IV. :Ramechap). — There 
are many observations scattered mostly over the eastern parts of the country, but no bree- 
ding record yet. 
Apus 

Four species occur in Nepal; all breed (apus, pacificus, melba, affinis), their ecologies and 
distributions being very diverse. A. affinis and melba are (sub)tropical species occurring up 
to about 2000 m, but only affinis is closely associated with man. A. pacificus, a Palaearc- 
tic species occupying an insular area in the Himalayas, occurs mainly between 2000 m and 
3800m in summer, far from human settlements. A. apus was only recently discovered as 
a summer visitor to the dry areas of the Inner Valleys of Annapurna and Dhaulagiri and in 
Dolpo where it is locally common. 


Apus apus 
A. [apus], incl. niansae 


Horizontal: My records are only from Thakkhola and Dolpo. — Below Phoksumdo Lake, 6 
sp. (6.VI.); Tarakot, 3 sp. (17.V.); and below, 2 sp. (10.VI.); Gompa/Tarakot, 5 sp. (11.V.); 
upper Barbung Khola, Kakkot, several calling (12.VI.); between Kakkot and Pimring, 7 sp. 
(12.VI.); ascent to Parung La from Tukot, 1 sp. (19.VI. all :Dolpo); — Sangda, several 
(22./23.V1.), 20 sp. (28.VI.); between Muktinath and Kagbeni, | sp. (21.IV.); Purano Mar- 
pha, singles and up to 10 sp. (9.-12.V., 7.VII.); Marpha, 5 sp. (8.VII. all :Mustang). 


The small Nepal breeding range seems to be quite isolated. In the Himalayas, records du- 
ring the breeding season are confined to the extreme W Himalayas (Ali & Ripley 
1970,4:43). Vaurie (1972) could not spot any specimen in S Tibet, and Cheng (1987) exclu- 
des nearly all Tibet from the breeding area. One may search for scattered colonies along 
the Himalayan axis W of Dhaulagiri. 


Vertical: The above observations from the presumed breeding season (V-VH) or close to it 
(IV) extend from 2300 m (below Tarakot, 10.VI.) to 4200 m (near Sangda, 23.VI.); 11 fur- 
ther localities are evenly distributed within this framework. All recordings except one (see 
below) refer to foraging parties and are not apt to delimit the breeding belt. Inskipp & In- 
skipp’s (1991) altitudinal indication is unclear: 2000-3795 m during summer (M III to VII, 
IX) obviously includes localities within the monsoon area, but their altitude is not men- 
tioned. 


106 


Habitat: During summer the Common Swift is confined to the dry Inner Valleys and the 
northern macroslope of the Dhaulagiri and Annapurna massifs. Our own records are limi- 
ted to Thakkhola and Dolpo, the latter ones all from 1970, the first records for the species 
in Nepal. Within the monsoon-protected areas, no vertical limitation seems to exist, at least 
not for foraging flocks. Records from the Barbung Khola below Tarakot and at Marpha are 
close to moist monsoon-influenced areas, but apparently the Swifts strictly avoid them in 
summer (see Ptyonoprogne rupestris). 

Breeding: 6 specimens flew along a high cliff in the Suli Gad Valley near the ascent to 
Phoksumdo Lake on 6.VI.1970, probably a breeding place. But none disappeared in cracks 
or holes, and a breeding record is still lacking for Nepal. 


Apus pacificus 
A. [pacificus] incl. acuticauda 


Horizontal, vertical, habitat: Upper Simbua Khola, 3250m (10.V. :Taplejung). A flock of 7 
sp. skimmed high over the forested valley early in the morning, apparently shortly after 
leaving the roosting place. — The Fork-tailed Swift is said to be quite common in Nepal, 
but there is only one breeding colony known (Inskipp & Inskipp 1991). 


Apus affinis 

Horizontal: Muri, Myagdi Khola (24.III.); near Beni (21.IH. both :Parbat); — Marsyandi 
Valley, Phalesangu (9.IV. :Lamjung); — Kathmandu (noted as early as 16.III., probably pre- 
sent earlier); — Khandbari (20.VI.): Tumlingtar (23.VI. both :Sankhua Sabha). 


Vertical, habitat: The above data agree with other information in that the House Swift in- 
habits the lowlands up to about 2100 m (Inskipp & Inskipp 1991, Fleming et al. 1976), but 
highest breeding records, though the species is easy to observe, have not been recorded in 
detail. The House Swift seems to depend entirely on human habitations in Nepal: no other 
breeding habitats have been noticed so far. It apparently nests only in larger settlements, 
not in single scattered houses or small villages. - Adults were seen entering nests in Kath- 
mandu houses on March 16. 


Apus melba 

(= Tachymarptis melba) 

Horizontal, vertical: Naudara ridge W Pokhara, 1300m, 1 sp. (21.II. :Kaski); — Mai Pok- 
hari, 2200 m, 4 sp. (26.III. :Ilam). 


The record in II is considerably above the regular winter observations (mentioned rarely 
up to 915m), and the one in III is at the upper limit of the regular summer occurrence (In- 
skipp & Inskipp 1991). 


ALCEDINIDAE 


Ceryle rudis 

Horizontal. vertical: Pokhara, Phewa Tal, 800m, 20.11.1974: — between Tilhar and Kusma, 
1000m, 2 sp. 18.11.1970 (both :Kaski); — lower Myagdi Khola close to Beni, 950m, 
21.11.1970 (:Myagdi). 
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Habitat: All observations in areas strongly influenced by man, on lake shore (Phewa Tal) 
or river banks. 


Halcyon smyrnensis smyrnensis (L.) 

Halcyon [smyrnensis], incl. cyanoventris 

Material: 1 specimen: N Chitawan Distr., Rapti Valley, S Tekouli, N foothills of Siwalik Mts., 300m, 
19.11.1970: 9. 


Measurements: Wing-L 125mm. — Tail-L 87 mm. — Bill-L 67, -Height (at Gonys) 14.3mm. — Tar- 
sus-L 16.5mm. — WTI 20.8%. — TWI 69.6%. 

Horizontal: Records from Rapti Valley (19.1. :Chitawan; see Material); — Kusma (20.HI. 
:Parbat); — between Dumre and Turture, between Turture and Syuribar (7.-8.1V. :Tanhu); — 
Phalesangu (9.IV. :Lamjung); — Kathmandu (19.IV.): — Yektin (21.IV. :Panchthar); — Mai 
Pokhari (1.IV. :Ilam); — Karkavita (2.IV. :Ihapa). 

Vertical: My records extend from 180 m (Karkavita) up to 2100 m (Mai Pokhari), frequently 
encountered up to 750 m, above the level of the Kathmandu Valley only twice: 1500 m Yek- 
tin, 2100m Mai Pokhari. Data coinciding with those given by Inskipp & Inskipp (1991). 
Habitat: The White-breasted Kingfisher lives in a great variety of open landscapes in the 
tropical zone, often in agricultural land and even in close proximity to human settlements. 
It penetrates even into gardens within Kathmandu City to exploit small ponds. 


Alcedo atthis 
A. [atthis] incl. semitorquata 
Horizontal, vertical: near Pokhara, 1000m, 2 sp. (15.VII. :Kaski); — Trisuli, 570m, 1 sp. 


(21.IV. :Nuwakot). — The Eurasian Kingfisher is a lowland species in Nepal, which is re- 
gularly seen up to 1000 m. 


MEROPIDAE 


Merops orientalis orientalis Latham 
Merops [orientalis], incl. boehmi 


Material: 2 specimens.: N Chitawan Distr., Rapti Valley S Tekouli, Hatisar, 300m, 14.11.1970: 16, 
ee. 


Measurements: Wing-L ¢ 91, 2 96.5mm. — Tail-L d up to T6 71mm, up to TI 119.5mm; & up to 
T6 73mm, up to TI 130mm. - Bill-L 9 26.5; 2 30mm (Fry 1984:105 measured in a different way). 
- WTI ¢ 33%; 2 34.2%. — TWI (if referred to Tail-L of T6 !) 3 78% and ? 75.6%. 

Horizontal, vertical: During my few brief stays in the lowlands I met the Green Bee-eater 
regularly only in the Rapti Valley during II 1970. 


Merops leschenaulti 


Horizontal, vertical: Between Turture and Syuribar, 600m, 2 specimens. 8.1V.1980; — se- 
veral times singles near Phalesangu, (both :Tanhu), 750 m, 9.IV.1980; — N Sunichare (:Ilam), 
250 m, 4.1V.1988, several times in the canopy of huge trees, Sal forest. 
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CORACHDAE 


Coracias benghalensis 

Horizontal: Near Pokhara (11.V.). between Tilhar and Kusma (19.1. both :Kusma): — Mar- 
syandi Valley, between Dumre and Turture (7.IV.); between Turture and Syuribar (8.IV. both 
:Tanhu): — Phalesangu (9.1V. :Lamjung): — Tumlingtar, 2 sp. (22.VI. :Sankhua Sabha): — 
Nodia Khola, Siwalik Mts. (6.IV.): N Sunichare, 2 sp. (5.IV. both :Ilam). 

Vertical: The Indian Roller is confined to the tropical and parts of the subtropical lowlands 
and hills. The records presented here range up to 1000m (Tilhar/Kusma: Pokhara): they 
are in accordance with the data in Inskipp & Inskipp (1991). 

Habitat: Quite varied, in general wooded country with spaced stands of trees, therefore of- 
ten in tree-rich cultivated land. even close to human settlements. It apparently avoids clo- 
sed forest. but forest edges or thinned-out parts are occupied. Trees must be large enough 
to provide nest-holes. 

Breeding: Courtship-flight display over agricultural land on 8.IV., specimen demonstrating 
possible nesthole in tree on 6.IV. including loud and piercing hissing when sitting close to 
the hole. 


UPUPIDAE 


Upupa epops 

Horizontal: Own data from lower Dolpo (breeding season), Kathmandu (possibly breeding 
season). upper Khumbu (migration) and Terai (possibly breeding). — Ascent from Dunahi 
in Thulo Bheri Valley to Suli Gad Valley (8.VI.). between upper and lower Dunahi (8.VI.), 
between Tarakot and Gompa SE Tarakot (V). Gompa/Tarakot (11.V., 17.V. all :Dolpo): — 
Kathmandu New Baneshwar (17.IV.): — Khumjung (IX). Gorak Shep (IX), Thame Teng 
(X). Sumna, path to Lunag (X, all :Solukhumbu): — near Kosi Barrage (3.IV. :Sunsari). 
Vertical: Breeding season or close to it: The observations from Dolpo range between 2350 
and 2600 m (near Dunahi and ascent to Suli Gad Valley). 3000 m (near Tarakot) and 3300 m 
(Gompa above Tarakot). 1350 m (Kathmandu). 

Habitat: Breeding population: The area in Dolpo is situated N of the main range but is 
quite low and therefore still within the general area of forest vegetation. This region is fa- 
mous for western (Mediterranean) floral elements such as Olea cuspidata, Punica grana- 
tum, Cedrus deodara and Picea smithiana. Hoopoe localities were on sparsely covered 
barren slopes (near Dunahi), semi-cultivated land (between Tarakot and Gompa) and open 
bushy ground near cultivation and forest edge (Picea, Betula). — Gardens with trees in Kath- 
mandu suburbs. 

Breeding: On 8.VI.1973 1 pair carried food and apparently approached the nest, which I 
could not search for (barren slopes above Dunhai, 2400-2600 m: additional observations of 
more adults nearby. same date). 

The breeding area of the Hoopoe in Nepal. despite many observations during the presu- 
med breeding season scattered over many parts of the country (Inskipp & Inskipp 1991), 
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has not yet been worked out and there are certain contradictions. At least, it is unanimously 
believed that the local breeding populations belong to several subspecies. 


(i) U. e. saturata is the widespread subspecies of Tibet (Vaurie 1965), where it is locally 
common (Schafer 1938:173). Ali & Ripley (1970,4:127) suggest that it breeds in a south- 
ward extension of this area in the Tibetan facies of the High Himalayas in Nepal; altitude 
2500-4500 m (Ripley 1982:216) or 1700-4400 m (Inskipp & Inskipp 1991). But there is no 
proof or evidence for breeding activity in the upper part of this extended belt. Except for 
the observations at lower S Dolpo (see above), which is not a part of the Tibetan facies 
landscape in Nepal, I did not come across any specimen above 3300m and not at all in N 
Dolpo between Phoksumdo Lake, Charka and Sangda or in Thakkhola (V, VI, VII 1970, 
1973, 1980, 1995). As one might expect, in the humid high Himalayas S and W of Kan- 
chenjunga there was also no sign of it (V, VI). Diesselhorst (1968:175), too, emphasizes 
that there is no breeding population of the Hoopoe in the upper, drier parts of Khumbu and 
states that all the saturata specimens he collected there (VIII, IX) were northern passing 
migrants. 


(11) U. e. ceylonensis is the low-altitude subspecies, extending from N India into S Nepal 
normally below 1500m (Ali & Ripley 1970,4:128; Inskipp & Inskipp 1991) or below 
1700 m (Ripley 1982:216). The few actual breeding records in Nepal extend as high as the 
Kathmandu Valley at about 1400m (Fleming et al. 1976). 


(111) Nominate U. e. epops is said to extend as far E (between the areas of saturata and 
ceylonensis) as N Punjab (intermediates with ceylonensis even further E) (Vaurie 1965:679), 
or to Uttar Pradesh (Ripley 1982:216) and even through Garhwal to Kumaon (Ali & Ri- 
pley 1970,4:125), which is close to the W Nepal border. It is open to question whether the 
locally common W Nepal population consists of W Himalayan nominate epops and/or in- 
termediates with ceylonensis. The lower Dolpo harbours easternmost populations of many 
dry-adapted Mediterranean (sensu lato) faunal elements (see plant species above), and the 
W Nepal Hoopoe population may belong to this category. 


In the Nepal Midlands, the Hoopoe is a rare bird during breeding season and apparently 
absent over long distances. I never met it there except for the Kathmandu Valley. 


Migration: All specimens from close to Everest represent migrants from Tibet or even fur- 
ther N (ssp. saturata); my observations range from 3800 m (Khumjung) to 5000 m (Gorak 
Shep). Autumn migration close to the high passes crossing from Tibet has been discussed 
by Diesselhorst (1968:175). In this area it starts late in VIII (first migrant 29.VIII., Dies- 
selhorst, l.c.) and finishes in X (last one from 8.X., Martens 1971:122). 


BUCEROTIDAE 


Buceros bicornis 


Horizontal, vertical: N Sunichare, 250m (4.IV. :Ilam). The specimen flew within the ca- 
nopy of tall trees in Sal forest (Shorea robusta); this observation was reported by Inskipp & 
Inskipp (1991). The Great Hornbill is now rare in Nepal due to large-scale deforestation 
of the lowlands. Its strongholds are likely to be in the eastern dun valleys and Siwalik Mts., 
where human settlements are still scanty but tending to increase. 
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CAPITONIDAE 


Megalaima 


Nepal harbours seven species; all breed (virens, zeylanica, lineata, franklinii, asiatica, aus- 
tralis, haemacephala). From the Terai lowlands upwards they occupy the whole tropical 
and subtropical belt up to 2500m, but altitudinal belts of most species differ. The lowest 
are those of australis, zeylanica and lineata, all below 1000 m including the lowlands; hae- 
macephala ranges up to 1400m, asiatica up to 2000m, virens from 900 to 2200 m, and 
franklinii from 1350 to 2400m. At least two species may occur in close proximity (hae- 
macephala and asiatica, Kathmandu Valley; haemacephala, asiatica and virens, outskirts of 
Pokhara). Several species colonized the Himalayas and their adjoining lowlands from their 
main areas in SE Asia (virens, franklinii, lineata, asiatica). They are absent from most parts 
of India except the NE. All Nepal Barbets are forest species, but prefer edges, open stands, 
groves and even small groups of trees, preferably the tall Ficus species religiosa and ben- 
galensis. Therefore tree-rich cultivated land is occupied by all species except australis and 
perhaps zeylanica. This pre-adaptation to man-made open habitats may account for the 
widespread occurrence of Barbets in present midland Nepal. 


Megalaima virens 


Horizontal: Records from southern slopes of Dhaulagiri to the Sikkim/Darjeeling border. — 
Upper Myagdi Khola, Boghara (20., 27.V. :Myagdi); — above Dhumpus (9.V.); near Ma- 
hendra Gupa (11.V.); between Dobila and Kusma, flocks of 6-10 sp. in tall trees (19.III. 
all :Kaski); — Thodung, 2 sp. (6.IV. :Ramechap); — between Mure and Hurure (12./14.VI. 
:Sankhua Sabha); — Yamputhin (24.IV.); confluence of Thada and Kabeli Khola (24.IV.); 
ascent to Sablako Pass (22.IV. both :Taplejung); — Worebung Pass and ascent from S 
(21.I1V.); Hinwa Khola below Yektin (20.IV. both :Panchthar). 


Vertical: Main distributional zone is the subtropical belt within the Castanopsis zone. Our 
records include 900 m (wintering flocks in III) and from 1100 m (Mahendra Gupa) to 2100 m 
(Landrung/Dhumpus and Mure/Hurure) during the presumed breeding season (IV-V]). 
About 10 additional records are evenly distributed within this narrow belt, which is consi- 


Fig.53: Vocalizations of Megalaima species. — a-h) M. virens, a-c: calls, a, c) Worebung 21.IV.1988 
(“kirr’); b) between Mure and Hurure 12.VI.1988 (“kree-krää”); d-h: territorial songs (“piao”), d) 2 
notes with harmonics, Kabeli Khola 24.IV.1988; e) Worebung pass 21.1V.1988; f) above Yektin 
21.1V.1988; g) part of song sequence, above Dhumpus 9.V.1980; h) duetting of d and 2; lower (all 
black) sonagrams according to time and frequence scale, upper sonagrams to show d and ® part, d 
parts black, 2 parts white; this part only according to time scale; Yamputhin 29.IV.1988. 

k-m) M. lineata, territorial song, k) sequence of 2 (2 note groups of 4 notes each) and J (2 units): 
1) sequence of 2 d-note groups; m) duetting of d and 2; upper sonagrams to show irregular relati- 
on of d and @ parts. 

n-p) M. franklini, territorial song, parts of sequences of different ¢; arrows indicate change of note 
structure; all d from Yamputhin; n) 29.1V.1988; 0) 30.1V.1988; p) 26.1V.1988. 

i, q-r) M. asiatica, territorial song, sequences of 2 d, i) call sequence (“pirrr”), below Khandbari 
21.VI.1988; q) Kathmandu Valley 19.1V.1973; r) Khandbari 21.V1.1988. 

s-t) M. haemacephala, territorial song, sequences of 2 d, s) Kathmandu Valley 19.IV.1973; t) Philip- 
pines, Leyte 19.1.1991. 
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stent with the report of Inskipp & Inskipp (1991). The observation of two specimens at 
Thodung, 3150 m, 6.IV.1973, is an extraordinarily high altitude. 


Habitat: The Great Barbet is largely a forest species, but prefers forest edges and clearings. 
Tree-rich agricultural land is well colonized, but tall tress in clumps, mainly Ficus benga- 
lensis and F. religiosa, which are commonly planted in or near midland villages, are im- 
portant requirements for permanent residence. 


Vocalizations (Fig.53a-h): The “mournful wailing ..’piao, piao’ of great volume and far 
reaching quality” (Ali & Ripley 1970,4:148) has often been described. The single call of 
such series (Fig.53d-h) is a prolonged whistle with a constant length of about 0.5 s in the 
individual 3 (0.47-0.48 s, n=4, in 1d), produced at intervals close to 0.6 s. Each whistle 
rises to about 1.5 kHz at the beginning, then descends slowly and levels off near 1.3 kHz. 
Vocal interactions between d and 9 have been described as duetting (Ali & Ripley 
1970,4:148, Fleming et al. 1976), but in the 2 recordings available no sychronization be- 
tween the two partners’ vocal contributions is recognizable (Fig.53h). The shorter 2 part 
consecutively falls into varying 6 parts. Evidently, both partners follow their own rhythm 
without time adjustment. The 2 part comprises regularly spaced whistles (“tok tok ..”) at 
frequencies being nearly identical to the d calls. For calls see Fig.53a-c. 


Megalaima lineata 


Horizontal, vertical, habitat: Nodia Khola, Siwalik Mts. between Sunichare and Soktim, 
320m (7.IV. :Ilam). — 2 specimens were in tall trees at a forest edge adjacent to the open 
valley floor. 


Vocalizations: Only one tape recording available, showing complex interactions (Fig.53k- 
m): 1 specimen starting with loud “do-daul” calls from the canopy, another flying to it from 
a short distance and joining it in series of different calls, loud voiced “p-pr-pr-pr” with up 
to 7 notes (Fig.53k); the first notes are less frequency-modulated than the following ones, 
the latter slightly more widely spaced. No clear duetting was recognizable, the parts of the 
two partners sometimes alternating, sometimes synchronous (Fig.53m). Presumably part- 
ners of a pair were concerned, the d starting the series. Frequency of whistled “do-daul” 
calls 0.8 kHz (Ist note) and 0.88-1.0 kHz (2nd note, slightly modulated from higher to lo- 
wer frequency). The slight frequency jump is cearly audible. — Vocal interactions of pair 
partners have not been described in the Lineated Barbet and they may be similar to those 
of the Great Barbet. 


Megalaima franklinii 


Horizontal, vertical: Our records in the SE Dhaulagiri massif and close to the Sikkim bor- 
der. — Myagdi Khola below Khibang, 1350 m (14.V. :Myagdi); — Kabeli Khola Valley, close 
to Yamputhin, 1650-1950 m (26.-30.IV. :Taplejung). — Inskipp & Inskipp (1991) give the 
vertical distribution for Nepal as “between 1500m and 2400 m”, but no details concerning 
seasons are available at present. The record from the Myagdi Khola is the westernmost of 
the species’ range. 

Habitat: All observations in the Yamputhin area and below Khibang refer to secondary fo- 
rest with low trees and dense scrub. The singing d were exposed in low trees and mostly 
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easy to see. In the riparian forests close to the banks and on the eastern slopes of the Ka- 
beli the Golden-throated Barbet was encountered at several places and apparently locally 
quite common, but the individual 9 were distinctly spaced. At no locality could two be 
heard. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.53n-p) consists of long series of monotonous rhythmic 
well-spaced note groups like “do-daul”, similar to calls of M. lineata but distinctly more 
modulated, the note groups being almost invariably repeated. Only in rare cases do slight 
modifications occur (Fig.53n arrow). The note groups consist of two notes, a short low 
nearly mono-frequéncy introductory note and a whistled but well frequency-modulated main 
note, always starting with a downstroke. The note groups of the three recorded ¢ are ex- 
tremely similar, but well discernible individually. Frequency in all 3 d similar and not ex- 
ceeding 1.5 kHz, lowest part 0.76 kHz, introductory note 0.4 kHz or less. 


Megalaima asiatica 
M. [asiatica] incl. monticola 


Horizontal: Pokhara (11.V. :Kaski); — Marsyandi Valley, between Turture and Syuribar (8.IV. 
:Lamjung); — Kathmandu Valley, Raniban (20.IV. :Kathmandu); — Khandbari (21.VI. :Sank- 
hua Sabha); — confluence of Kabeli and Tada Khola (24.IV.); — ascent to Sablako Pass 
(21.IV. both :Taplejung); — Hinwa Khola Valley below Yektin (20.IV. :Panchthar); — N Su- 
nichare (4.IV. :Ilam). 


Vertical: Our records range from 250m at the S foothills of the Siwaliks to 1550 m in the 
midlands (Sablako Pass). The records, all from the breeding season or close to it, are even- 
ly distributed over this belt. These data coincide with those given by Inskipp & Inskipp 
(1991), and there are only few records above this altitudinal limit. 


Habitat: Like other Nepal barbets, the Blue-throated is predominantly a forest bird with 
preference for open stands and clearings (Sunichare). It is well able to live in tree-rich agri- 
cultural land, sometimes even single or small groups of tall trees (Khandbari: Ficus along 
roadside). In suitable areas population density may be high, ca. 5 calling d within 2 km 
distance (Khandbari, 950-1250 m). 


Vocalizations: The ¢ displays long series of note groups with little or no variation from 
one note group to another (Fig.53q-r). The single note group is built up of 4 notes: an ex- 
tremely short and low whistle-like one, then a group of three mainly descending notes, at 
least the first of the three having a slightly broader frequency range than the last two. The 
single note group can be rendered as “ou chorr”, the “o” closed; also noted as “chuperup” 
(Fleming et al. 1976). Variation between individual 5 is minor and refers to distance be- 
tween Ist and 2nd note (Fig.53q-r). Frequency does not exceed 1.5 kHz. The meaning of 
long “pirr...” calls (note groups; Fig.53i) has not yet been determined. Intense singing ac- 
tivity, indicated by long call series, still on 21.VI. (Khandbari). 


Megalaima haemacephala 

Horizontal, vertical: Pokhara and Suiketh Valley NW Pokhara, 1200 m (26.IV., 10.V.); near 
Mahendra Gupa N Pokhara, 1100m (11.V. both :Kaski); — Kathmandu Valley, Rani Ban, 
1350 m (19.IV. :Kathmandu). The Coppersmith Barbet regularly occurs up to 1350m and 
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has been confirmed as a breeding bird in the Kathmandu Valley (Fleming et al. 1976). It 
prefers open lowland forests, but frequents tree-rich agricultural land as well; it preferab- 
ly conceals itself in the huge Ficus bengalensis and F. religiosa trees in and around villa- 
ges. 

Vocalizations: Territorial song (Fig.53s-t) consists of endlessly and monotonously repeated, 
often for minutes, “tok tok..” notes, which are whistles always at the same pitch. There 
seems to be very little variation, for song characteristics in Nepal (Fig.53s) and in the Phi- 
lippines (Leyte; Fig.53t) are alike: note length, d from Nepal: 0.05 s; Leyte: 0.07 s in 2 
specimens; interval between notes: Nepal 0.44-0.46 s (n=9), Leyte: 0.45-0.48 s (Ist 6, 
n=6), 0.47-0.48 s (2nd d, n=6); — frequency: Nepal 0.68 kHz in many notes without va- 
riation, Leyte 0.64 kHz (1st 6) and 0.76 kHz (2nd JS), no variation. 


PICIDAE 


Picumnus innominatus 
Taxonomic notes: The present 2 has upper head and neck predominantly grey; this does 
not fit the ssp. innominatus Burton. 


Material: 2 specimens: B Rasuwa Distr., below Ramche/Trisuli Valley, 1500 m, 28.IV.1973: 1 2. D 
Myagdi Distr., upper Myagdi Khola, S Boghara, 1450m, 28.V.1995: 16. 


Measurements: Wing-L 3 58.5, 2 59mm. — Tail-L ¢ 33mm. — Bill-L & 13, 2 12mm. — Tarsus-L 
3 12.5mm.— WTI ¢ 14.5, 2 15.3% — TWI 3 56.4%. 


Notes: Testes 2 and 2.5mm long. Ovary undeveloped; bill blackish; feet grey. 


Horizontal, vertical: The two specimens testify my only observations of this minute wood- 
pecker. According to Inskipp & Inskipp (1991) the hitherto known finds are from altitudes 
between 915m and 1830 m, not regarding seasons. 


Picus 


Five resident species are on the Nepal list (chlorolophus, flavinucha, canus, xanthopygae- 
us, Squamatus). Xanthopygaeus (below 1000m), flavinucha (up to 1500m), chlorolophus 
(mostly up to 1800m) and canus (up to 2000m) are confined to the lowlands. The only 
high-altitude species is squamatus (1800-3700 m). Four species may potentially coexist at 
close range, but no interactions have hitherto been described. P. squamatus is confined to 
the W and C Himalayas; within its large Palaearctic/Oriental area canus settled the narrow 
Himalayan area strip from the E. 


Picus canus 


Horizontal: My finds are from the S Annapurna and from near the Darjeeling border. — An- 
napurna: between Tilhar and Kusma (19.III.); Modi Khola Valley, below Ghandrung (8.V.: 
both :Parbat); — Potana (28.IV.); between Landrung and Dhumpus (9.V. both :Kaski); — Si- 
waliks N Sunichare (7.IV. :Ilam); — Uyam (22.IV. :Panchthar); — confluence of Tada and 
Kabeli Khola (23.IV. :Taplejung). 


Vertical: The above observations span a broad belt: 320 m (Siwalik Mts.) and 2100 m (Land- 
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rung/Dhumpus) are frame values; 5 additional localities are evenly distributed between 900 
und 1450m. Diesselhorst (1968:182) cites records from the breeding season up to 2600 m 
from the (extended) Everest area (overlooked by Inskipp & Inskipp 1991). Accordingly the 
Grey-headed Woodpecker inhabits the largest vertical area band among all woodpeckers of 
the C Himalayas. 


Habitat: Manyfold according to the large vertical distribution, but broad-leaved forests pre- 
vail and the pattern from closed to open and spaced forest types is broad. Forest edges and 
any open formations are frequented, also groves of the tree-rich agricultural land (near 
Pokhara) are regularly inhabited, even single trees or small groups of tall trees are visited 
during the breeding season (Uyam); territorial display is presented there and the Grey-hea- 
ded Woodpecker may breed in such places. This plasticity in selecting a large array of ha- 
bitats may have been advantageous to live in the present-day landscape of midland Nepal, 
which is now largely deforested and where the species lives at many places (comp. Dies- 
selhorst 1968:182). 


Vocalizations: Verses of the territorial song (Fig.54b-c) consists of a sequence of loud and 
soft flute-like (3d recorded) notes of low frequency (between 1.84 and 2.24 kHz in 28; 
frequency band even. narrower in the individual d). Every note slightly ascends at the be- 
ginning and descends at the end; at short interval a short click-like appendix finishes every 
whistled note. The verse slows down towards the end (i.e. pauses between the notes be- 
come longer: Ist ¢ beginning/end 0.18/0.25 s; 2nd ¢ 0.15/0.21 s). Note lengths vary from 
3 to d nearly at the proportion of 1:2 (1st note of the verse in 2 d: 0.097 s and 0.18 s); 
Frequency descent low within the verse (Ist d verse with 7 notes: starts at 2.24 kHz, ends 
at 2.12 kHz; 2nd 6 verse of 5 notes: 1.92 kHz/1.84 kHz) or descent completely lacking. 
— There exists marked regiolect difference compared to C European populations: harsher 
and slightly more notes which descend less marked in pitch. 


Picus squamatus squamatus Vigors 

Material: 1 specimen: D Dolpo Distr., Gompa near Tarakot, 3300m, 14.V.1970: ¢. 

Measurements: Wing-L 163+x mm. — Tail-L 114mm. — Bill-L 44mm. — Tarsus-L 28mm. — WTI 
20.9%. — TWI 69.9%. 


Notes: Feathers of upperside strongly worn. 


Horizontal: My records originate only from the Dhaulagiri massif: Gompa near Tarakot 
(14.V.; see Material; :Dolpo); — Dhorpatan (13.1V.1970; 9.V.1973; 1 specimen in Coll. H.S. 
Nepali; :Myagdi); — Titi (4.VII.), Thaksang above Tukche (9.VII. both :Mustang). — Wit- 
hin the Everest region the Scaly-bellied Woodpecker is at its eastern area limit. 


Vertical: All my records are situated within a narrow span of 600m, all stem from the po- 
tential breeding period or immediately afterwards: 2700 m (Titi), 3150m (Thaksang), 3000- 
3300m (Dhorpatan), 3300m (Gompa). Inskipp & Inskipp (1991) cite 1850-3700 m, but 
records above 3100 m are scanty. 


Habitat: Tall-trunk forests of different composition dependent from the local precipitation 
rate. Forests near Gompa/Tarakot and Thaksang are situated N of the Himalayan main range 
and are monsoon-protected. There exist Picea smithiana (Gompa), Abies spectabilis, Pinus 
wallichiana and sparsely Picea (Thaksang); near Titi open Pinus forest prevails, in the 
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Dhorpatan Valley (monsoon-exposed) Abies on the valley slopes, Juniperus on the valley 


bottom. All encounters locally happened only once, only in the Dhorpatan Valley the Sca- 
ly-bellied Woodpecker was met in 1970 and 1973. 
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Fig.54: Vocalizations of Picidae species. — a-a’) Blythipicus pyrrhotis, territorial song, complete verse 
(a) and part of a verse (a’), Mai Pokhari 1.IV.1980. 

b-c) Picus canus, territorial song, 2 verses of 1 ¢ each; b/b’) Nodia Khola 7.IV.1988; c/c’) Uyam 
22.1V.1988. 

d-g) Dendrocopos darjellensis, territorial song (d-f) and warning calls (g/g’); d) ¢ verse, Chordung 
Mt. 28.11.1973; e) part of d and part of © verse partly simultaneously displayed, 2 part out of fo- 
cus of the parabolic screen, Chordung Mt. 28.11.1973; f) presumed 2 verse, Gosainkund 26.IV.1973: 
g/g’) warning calls at nest hole, natural sequence, g: 6 calls, g’: 2 calls, above Pahakhola 30.V.1988. 
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Chrysocolaptes lucidus 


Horizontal, vertical: Several times up to 3 specimens together and displaying courtship be- 
haviour in the Sal forest of the S piedmont of the Siwalik range N Sunichare, 270m (4.- 
5.1V.1988; :Ilam); 1 sp. Mai Khola Valley, ascent to Ham, 900m (8.IV.1988; :Ilam). 


Blythipicus pyrrhotis 

Horizontal: One observation from S Dhaulagiri and S Annapurna, more regular occurren- 
ce from Arun Valley to the E border. — Dhaulagiri: upper Myagdi Valley, Boghara 
(27.V.1995 :Myagdi); — Annapurna: between Landrung and Dhumpus (9.V.1980 :Kaski); — 
Arun Valley between Mure and Hurure (12.VI.1988); Chichila (19.VI. 1988, both :Sank- 
hua Sabha); — Omje Kharka NW Yamputhin (3.V.1988); Yamputhin, left bank of Kabeli 
Khola (29.IV.1988, both :Taplejung); — Paniporua (17.1V.1988; :Panchthar); — Mai Pokha- 
ri (1.1V.1980 :Iam). 


Vertial: 1800m (Boghara), 1900m (Yamputhin), 1950m _ (Chichila), 2100m 
(Landrung/Dhumpus; Mure/Hurure; Mai Pokhari); 2300 m (Paniporua), 2400m (Omje 
Kharka). — All observations originate from the months of the presumed breeding season (or 
close to it), IV, V and VI. There is good reason to suspect that pyrrhotis ıs confined to an 
extraordinarily narrow vertical area band of about 600m during the breeding season and 
hence, in addition to its secretive habits, the only scarce observations of the species in 
Nepal might be explained. Inskipp & Inskipp (1991) cite recordings down to 1525 m and 
even /5m. 


Habitat: During the breeding months the Bay Woodpecker is partial to dense broad-leaved 
forests of the subtropical belt: mainly Castanopsis, Acer, Quercus. There it lives very secre- 
tively on the lower parts of the trunks and even close to the ground. By its colouration 
poor in contrast (except for the yellow bill) it is quite unconspicuous. I mainly succeeded 
to spot this woodpecker by its voice. 


Migration: Vertical movements outside the breeding season probably occur. Diesselhorst 
(1968:188) and Inskipp & Inskipp (1991) enumerate finds down to 75m (V), which alti- 
tudes do not belong to the breeding belt. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.54a-a’) is a far-carrying sequence of up to 24 “kwah” 
calls (length up to 6.5 s); amplitude descends to the verse end. The single notes become 
contiuously shorter towards the verse end (start 0.28 s, end 0.09 s; 16 notes); accordingly 
this happens with the pauses between the notes (Ist pause 0.23 s, last pause 0.13 s; 16 
notes). Note types within the verse are mostly identical, but note type change within the 
verse occurs when the bird is strongly aroused. By rich formation of harmonics notes are 
very complicately structured. Audial impression is very nasal, in cases similar to the C Eu- _ 
ropean Green Woodpecker (Picus viridis), but verses of pyrrhotis are markedly longer and 
therefore also different in rhythm. 
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Dendrocopos 


Nepal harbours 9 resident species (himalayensis, darjellensis, cathpharius, hyperythrus, 
mahrattensis, auriceps, macei, canicapillus, nanus). They inhabit the forest belt from the 
lowlands up to 3500 m; the species assemblage leaves the upper subalpine zone void of 
any congener. Lowland species are mahrattensis, nanus (Terai), macei (up to 1850m) and 
canicapillus (Terai and Duns); medium-altitude-species are himalayensis, hyperythrus 
(2000-3000 m), darjellensis (2000-3500 m), auriceps (1000-2500 m) and cathpharius (1500- 
2800 m). Himalayensis is confined to the dry W, darjellensis and cathpharius to the C and 
E parts of Nepal. Coexistence at close range and interactions of any of these species re- 
main to be worked out. 


Dendrocopos himalayensis himalayensis (Jardine & Selby) 
Dendrocopos [major] himalayensis 


Material: 3 specimens: D Dolpo Distr., Gompa near Tarakot, 3300 m, 14.V.1970 and 3./4.V1.1973: 3 
Q 


Measurements: Wing-L (3) 125-131+x mm. — Tail-L (measured to web’s end) (3) 74-82 mm. — Bill- 
L (3) 27-29mm. — Tarsus-L (3) 20.5-23mm. — WTI (3) 25.0-29.6%. — TWI (3) 59.2-64.1%. — Bill 
ratio (= height in % of length) (3) 26.9-29.3%. 

Notes: Ovary in 1 2 (V) slightly developed. Bill above dark grey, lower basis lighter (yellow-grey- 
blue), feet lead-grey. 

Horizontal, vertical, habitat: My own observations are restricted to the forested areas above 
Gompa near Tarakot (:Dolpo). The Himalayan Woodpecker was common there in M V 
(1970) and A VI (1973), where it lived in Picea smithiana forest with few admixed Betu- 
la utilis. 


The species reaches its eastern area limit in the W Dhaulagiri massif. Gompa (N flanks) 
and Dhorpaten (S flanks; Morioka 1985) have approximately the same E longitude and 
congruent altitude but differ markedly in the local precipitation rate: Gompa relatively dry 
during monsoon season, Dhorpatan opposite. Such a remarkable microgeographic pattern 
is parallelled by Emberiza cia (which see). Like the woodpecker the bunting’s main area 
extends from the W Himalaya to the Dhaulagiri where it is strongly confined to arid re- 
gions except for the rain-rich Dhorpatan Valley. 


Dendrocopos darjellensis (Blyth) 
Taxonomic note: On the clinal geographical variation comp. Ali & Ripley (1970,4:218, 
footnote) and Short (1982:263). 


Material: 2 specimens: J Dolakha Distr., Cherakapti N Jiri, 2350m, 10.1V.1973: 1 2. M Iam Distr., 
upper Gitang Khola Valley, N Mai Pokhari, 2500 m, 30.11.1980: 16. 

Measurements: Wing-L ¢d 129; 2 125mm. — Tail-L (measured to web’s end) d 77; 2 77mm. — Bill- 
L & 34mm. — Tarsus-L d 23; 2 21.5mm. — WTI 24.8-25.6%. — TWI 59.7-61.6%. — Bill index (= 
height in % of length) 23.5%. 


Notes: 2 bill dark grey, feet grey, iris read (brown). 
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Horizontal: My records range from SW Dhaulagiri to the E border. — Upper Myagdi Kho- 
la, Dobang (27.V. :Myagdi); — near Chitre (5.V. :Parbat); — Trisuli Valley, Syng Gyang 
(25./26.1V. :Rasuwa, skin in Coll. H.S. Nepali); — Kathmandu Valley, Phulchoki Mt. (14.V. 
:Lalitpur); — Chordung Mt./Jiri (28.I1.); between Jiri and Cherakapti (10.IV., see Material; 
both :Ramechap); — descent to Pahakhola and above Pahakhola, breeding record (30.V.- 
4.VI. :Sankhua Sabha); upper Simbua Khola (13.V.); pasture Lassetham (V, both :Taple- 
jung); — upper Gitang Khola, near Dhorpar Kharka (29./30.IH. :Panchthar). — The record 
from Myagdi Khola is the westernmost of the species’ range. 


Vertical: My finds are to be regarded as being situated within the breeding season or close 
to it (III-VI) and are concentrated within a narrow vertical belt less than 1000 m wide. 
Frame values: 2550 m (Gitang Khola, 30.II.), 3480 m (nest hole, V) und 3500 m (V), be- 
tween them nearly 10 localities with even vertical distribution. Inskipp & Inskipp (1991) 
mention distribution all over the year between 1830 m and 3500 m but breeding season’s 
records are not separated. In the Everest region Diesselhorst (1968:185) discovered darjel- 
lensis only between 3000 and 3450 m (V). It is unlikely that darjellensis breeds markedly 
below 2500 m; the upper limit is still to be determined. 


Habitat: Forests but within the inhabited altitudinal belt preferences are not to be recogni- 
zed yet; also in spaced and marginal structures of broad-leaved, coniferous and mixed fo- 
rests (comp. Diesselhorst 1968:185). 


Breeding: d and & feed juveniles still in the nest hole, dead Betula trunk, hole appr. 5m 
high, 50 cm below the upper trunk’s end (3480m, 30.V.1988). Diesselhorst (1968:185) 
discovered 2 nests near Jiri and Bigu, in which youngs were being fed also at M and E V 
(overlooked by Inskipp & Inskipp 1991). 


Vocalizations: Territorial song (Fig.54d-g) consists of trill verses 1.5-2 s long. Notes are 
angular-shaped and opened downwards. Verse rhythm accelerates towards the verse’s end; 
note length and pause length become shorter. There exist 2 different note types, which pro- 
bably apply to d and ?. The presumed 3 verse (Fig.54d) has a wide frequency range (1.5- 
2 kHz), the presumed ? verse (Fig.54f) is much narrower (0.5 kHz and less). Fig.54e 
simultaneously illustrates both verse types, the 2 part being out of focus of the directio- 
nal microphone. Warning call (Fig.54g-g’) of d and ? near the nest hole is a strong “kick” 
given in long sequences. The note is narrowly angular-shaped, opened downwards and in- 
cludes 1-2 harmonics. 


Dendrocopos cathpharius cathpharius (Blyth) 

Material: 1 specimen: D Myagdi Distr., upper Myagdi Khola valley, pasture Dobang, N 
Boghara, 2400 m, 25.V.1995: 6. 

Measurements: Wing-L 104mm. — Tail-L 60.5 mm. — Bill-L 19mm. — Tarsus-L 17 mm. =, 
WTI 24%. — TWI 58.2%. 

Horizontal, vertical, habitat: 12 above the left bank of Kabeli Khola opposite Yamputhin 
(:Taplejung), in undergrowth-rich mixed broad-leaved forest, 1900m, 28.IV.1988. The 3 
from Dobang was in heavy moist broad-leaved forest; also D. darjellensis, a markedly lar- 
ger species, lived there. The Myagdi Khola locality represents the westernmost outpost of 
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the species’ range, but is situated still within the Kali Gandaki catchment area, from which 
the species is known. 


Dendrocopos hyperythrus 


Horizontal, vertical: 2 encounters of my own: nest hole at which d and 2 fed, on the 
slopes of the Dhorpatan Valley, 3000 m (15.V.1973; :Myagdi). - 1d and 1 2 around the 
pasture Lassetham, 3350 m (7.V.1988; :Taplejung). 


Habitat: Both finds in the W and in the E of the country happened in the Abies/tree Rho- 
dodendron zone at spaced forest edges. The nest hole was built in nearly dead tree at an 
open place, surrounded by Abies forest. The Rufous-bellied Woodpecker likes to bore smail 
holes in the bark (Fleming et al. 1976); the Lassetham fir forests showed many signs of 
such activity. 


Breeding: Also Diesselhorst (1968:184) encountered the species between 3200 and 3400 m 
during the breeding season (V, gonadal states!); these data may point to a narrow vertical 
band width. Recordings below 3000 m are outside the breeding season (comp. Rand & Fle- 
ming 1957, Diesselhorst 1968:184). 


Dendrocopos canicapillus 

Dendrocopos [kizuki] canicapillus 

Horizontal, vertical: 1d near Betrawati, Trisuli Valley, 1000 m (21.1V.1973 :Nuwakot), on 
Ficus bengalensis in cultural land, works on fruits. 


ALAUDIDAE 


Calandrella 


Three species are recorded in Nepal (cinerea, acutirostris, raytal); the two latter breed and 
cinerea is a winter guest from Tibet. C. acutirostris is confined to high altitudes in dry NW 
Nepal N of the main range, raytal is a breeding bird along Terai rivers. 


Calandrella acutirostris tibetana Brooks 

Material: 4 specimens: D Dolpo Distr., upper Barbung Khola Valley, Charka, 4250 m, 21.-23.V1.1973: 
[8,238 pull 29 

Measurements: Wing-L d 94mm, ¢ pull. 84mm (P10 14mm long); ? 87 and 91 mm. - Tail-L 3 
64mm; 2 55 and 60mm. — Bill-L/ Height (see below) d 11/4.9mm, ¢ pull. 7.5/4mm; 2 10.5/4.7 
and 12/4.5mm. — Tarsus-L d 22mm, ¢ pull. 20.5mm; 2 19.5 and 20mm. — WTI (3) 24.7-25.3%, 
pull. 24.4%. — TWI (3) 63.2-68.1%. 

Notes: Bill height was measured near the forehead, bill length as usual in this volume at the margin 
of the forehead feathers. This explains the difference from the higher values of bill length presented 
by Vaurie (1951:478), who measured in a different way: “Bill from skull”. 


Horizontal, vertical, breeding: I traced Hume’s Short-toed Lark only in the dry areas N of 
Dhaulagiri (:Dolpo) exclusively in close proximity to Charka village (see Material). Three 
pairs were breeding in the barley fields close to the village edge, several additional pairs 
near the village in the mountain desert-like dry slopes (Fig.36). E VI (stay 20.-25.VI.) birds 
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sang and collected food to feed already fledged young. Ist breeding record for Nepal; how- 
ever, summer finds had been reported earlier from Dolpo (Inskipp & Inskipp 1991, Fle- 
ming et al. 1976). This distributional spot adjoins the Tibetan/Central Asian area, which 
produces limited offshoots to NW Nepal. The vertical belt of the Nepal population is un- 
known hitherto, but will probably not exceed 4500 m. 


Alauda gulgula Ihamarum R. & A. Meinertzhagen 

Alauda [arvensis] gulgula (incl. japonica) 

Material: 5 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan, Uttar Ganga Valley, 2950-3350 m, 20.-23.V.1973: 
36.22. 

Measurements: Wing-L ¢ (3) 100-103mm; 2 94.5-98.5mm. — Tail-L ¢ (3) 59-61mm; 2 (2) 56- 
59 mm. — Bill-L ¢ (3) 11.5-13 mm (Height in front of forehead: 5-5.2mm); 2 (2) 11-11.5 mm (Height 
1 x 4.6mm). — Tarsus-L 6 (3) 21-25mm; 2 (2) 23-25 mm. 


Tab.2: Wing/tip index (WTI) and tail/wing index (TW]) of 2 subspecies of Alauda gulgula. 


jie WTI (%) X TWI (%) X 
Ihamarum 5 25.0-29.1 26.8 57.3-59.9 59.0 
inopinata 13 23.7-27.9 2a 59.7-64.8 625 


Notes: Bill horn-brown, below grey, feet flesh-coloured. Testes of all S strongly enlarged (9-12 x 5- 
7 mm), ovaries active. The larger A. g. inopinata, which does not breed in Nepal, shows slightly dif- 
fering proportions (Tab.2). 


Horizontal: A very locally breeding species, which I encountered only in the SW and W 
Dhaulagiri and in the W Annapurna area. — Dhorpatan (7.IV.-4.V.1970, 7.-25.V.1973); pass 
N Dhorpatan in direction to Tarakot, near the descent to the Thankur plain (5.V. both :My- 
agdi); — Muktinath and trail between Muktinath and Kagbeni down to Chinga, singing d 
at several places (21.I1V.1980 :Mustang). — Inskipp & Inskipp (1991) have cited the Dhor- 
patan Valley and the “Tibetan Plateau region” as breeding season sites; they called the sub- 
species inopinata, which is not correct. 

Vertical: Singing 3 displaying the typical advertising flight figure here indicate local bree- 
ding populations: Valley bottom of the Dhorpatan plain from 2950 m and on the S adja- 
cent slopes up to 3400 m, to the NW on the open pass near 4100 m; on the NW Annapurna 
between 3400m and 3600 m near Muktinath. If all singing d represent breeding places, 
which seems to be beyond doubt, the vertical area belt would be ca. 1100m wide. How- 
ever, this belt is not continuous but is split into small to minute distributional islands, both 
N and S of the main chain. 


Habitat: Open, spaced valley bottoms and adjacent grassy slopes; this landscape, at least 
in the Dhorpatan Valley (Fig.21), is man-made. Near Muktinath, far N of monsoon preci- 
pitation influence, arid and originally vegetation-reduced slopes are inhabited, locally also 
arable cultural land as in Central Europe. However, the Oriental Skylark is not always as- 
sociated with agriculture in Nepal, as it avoids terraced landscapes all over the midlands. 
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Breeding: Song noted from 8.1V. onward, simultaneously still gathered in small flocks on 
the valley bottom. E V the local population scattered pairwise, gonads of maximum size 
(see above, Dhorpatan). 


Vocalizations: Advertising song airborne as in arvensis, rarely given from the soil layer; 
rich in different elements. Differences between gulgula and arvensis remain to be worked 
out. 


Eremophila alpestris elwesi (Blanford) 

Eremophila [alpestris] incl. bilopha 

Material: 9 specimens: D Dolpo Distr., descent from Namu La, direction toward Kangar, 4850 m, 
17.V1.1973: 12 * between Zö La and Büko La (2) and Biiko La (3), 4650 and 4880 m, respective- 
ly, 19.V1.1973: 13, 12 * upper Barbung Khola Valley, Charka, 4350m, 22.V1.1973: 18 * headwa- 
ters of Barbung and Yulung Khola, 4950 m, 26.V1.1973: 1¢ * Dudje La, 4950-5000 m, 27.VI.1973: 
38,12: 

Measurements: Wing-L do (6) 118-123 mm, x=120.4, s,=2.33; 2 (3) 110-112 mm. - Tail-L 3 (6) 78- 
85 mm, x=82, s,=3.29. — Bill-L ¢ (6) 13-14.5mm; 2 (3) 11.5-13 mm. — Tarsus-L ¢ (6) 21-24mm, 
x=22.3, s,;=1.03; 2 (3) 21-22 mm. — WTI ¢ (6) 30.5-32.8%, X=31.8, s;=1.07; 2 (3) 27.9-30.9%. — 
TWI 866) 65.5-72.0%, X=68.1, s=2.37.. 2 (3) 63.1-68.8%. 

Notes: Moult: (1) d P1-3, P7-9 well preserved, P4-6 worn. TI very worn; (2) & P1-3 new, P4-9 old; 
(3) 8 P1-3 new, P4-9 old; (4) 2 P1-3 new, P4-9 old, TI very worn. — Bill and feet grey-black to 
black. 

Horizontal: During breeding season, I encountered the Horned Lark only N of the Hima- 
layan main chain in the Dhaulagiri massif (17.-27.VI. :Dolpo) NE of Phoksumdo Lake at 
high elevations between the Passes Namu La, Zö La, Büko La, Mo La, and descending to 
the valley of the upper Barbung Khola near Charka, slightly more to the SE in the valley 
of the Thajang Khola (=Yalung Khola) Valley to the pass Dudje La. At suitable places it 
was an ever-present breeding bird. — | specimen from the lower slopes of Mt. Chordung 
near Jiri collected when descending to Those (3.1V.1973 :Ramechap), refers to a late win- 
ter visitor (in coll. H.S. Nepali; already published with locality Mail Dala Jiri in Inskipp & 
Inskipp 1985, date in error 2.[V.1973). — The Horned Lark is known in Nepal only from 
the arid NW areas N of Annapurna (Lowndes 1955) and Dhaulagiri, in addition from Ever- 
est (Diesselhorst 1968:192). I was not able to trace it at the corresponding altitudes of Kan- 
chenjunga massif (V 1988). 


Vertical: The records in Dolpo, all during the breeding season, are restricted from 4300 m 
(Charka) to 5100m (highest parts of Pass Dudja La). Most records are situated between 
4600 and 4800m close to the Passes Zö La and Büko La, but it was also still regularly 
seen at 5000-5100 m, including many singing d (27.V1.1973). Diesselhorst (1968:192) deli- 
mits the breeding distribution of the Khumbu population (Everest) from 4900 to 5300 m, 
markedly more limited than in Dolpo. This may be related to preferences for arid lands- 
capes and climates of ths ssp. e/wesi, given that precipitation is reduced only at higher al- 
titudes in the Everest region. The resulting vertical belt in Nepal is appr. 1000 wide; the 
upper limit of the breeding areas is imperfectly known. 


Habitat: High altitude steppe in the monsoon-shielded region N of the Himalayan main 
chain, differing micro-habitats being accepted. Between Z6 La and Biiko La (4600-4900 m) 
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the Horned Larks lived on nearly vegetationless desert-like steppes, no closed cover of low 
perennial herbs or Gramineae being present, but locally scattered dwarf Rhododendron and 
Caragana bushes, in the Yulung Khola Valley on grassy plain along the river and on slight- 
ly sloping yak pasture with closed vegetation cover (4600-4900 m), much moister than the 
parts of Dolpo which are more distant from the main chain. On the plateau of Dudje La 
(5000-5100 m), which is rich in perennial herbs, it lived only on slightly inclined slopes, 
not on eroded slate boulders or areas with open soil. In the Everest area (Diesselhorst 
1968:192) monsoon influence is much more pronounced, and, consequently, the lower part 
of the vertical area belt of the Horned Lark is cut off. 


Breeding: In 2nd half VI (1973) the whole spectrum of breeding activity was observed; in 
many cases birds kept pair-wise or single, occasionally in small flocks (families with fled- 
ged young?). Fledged young with adults on 22.VI. near Charka, simultaneously nearby an 
adult nest-building; testes maximally developed at this time. Nest on nearly vegetationless 
ground, only widely separated single dwarf bushes; nest below such a bush, still incom- 
plete, ground pieces forming a small “path” leading to the nest. 


Migration: Only insignificant; the Horned Larks mainly stay within the area of the main 
chain, only occasionally descending to Thakkhola which is close to the breeding grounds. 
The single bird near Jiri far S of the main range (2600 m, see Horizontal) is unusual. 


HIRUNDINIDAE 


Riparia 
Two species occur in Nepal; paludicola breeds in the tropical and subtropical zones, ripa- 
ria is a rare passage migrant and winter visitor. 


Riparia paludicola chinensis (Gray) 

Material: 2 specimens: N Chitawan Distr., S Tekouli, Hatisar, Rapti Valley, 300m, 14.11.1970: 1d, 1d 
pull. 

Measurements: Wing-L 96.5 and 92mm. — Tail-L 43 and 39.5 mm, tail graduation 4.5 and 3.5mm. — 
Tarsus-L 11 and 10.8mm. — WTI 49.2 and 50%. — TWI 44.6 and 42.9%. 

Horizontal, vertical: The two specimens originate from a large colony in the Rapti Valley. 
Already in M II, the birds frequented the nest holes in sandy cliffs bordering the Rapti Ri- 
ver. A small flock of about 15 sp. hovered over a small river near Kutunabari (:Ilam), 230 m, 
S piedmont of Siwalik Range, 6.IV.1988, together with other hirundines. 


Ptyonoprogne rupestris 

P. [rupestris] incl. fuligula 

Horizontal: Quite restricted; our records are only from the dry parts of Dhaulagiri area. — 
Ringmo/Phoksumdo Lake (27.V., 6.VI.); Kangar (18.VI.); between Kakkot and Pimring 
(12.VI.); between Tukot and Parung (19.VI.); Charka (21.VI.); ascent to Dudje La from W 
(25./26.VI. all :Dolpo); — above Sangdak (22.VI., 28.VI.); Jomosom (21.-26.IH., 21.IV.); 
Syang (31.I1.); Purano Marpha (15./16.II., 7.VII.); Tukche (30.IV., 22.VII. all :Mustang). 
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Vertical: Presumed breeding season (V-VII): lowest data: 2650m (Tukche, 22.VII.) and 
3200m (Purano Marpha, 7.VII.); 10 further localities range in a continuous row from 
3300 m (Kakkot/Pimring, 12.VI.) to 4650 m (ascent to Dudje La, 26.VI.), all in Dolpo Distr. 
N of the main range. — Outside breeding season (III-IV): localities only in Thakkhola with- 
in the breeding season area but much more restricted in altitudinal range, at least partly 
due to absence of the observer at high altitudes during the season. Records are as follows: 
2650 m (Tukche, 30.IV.): 2750m, (Jomosom, 21.-26.III.); 2700m (Syang, 21.III.); 3200 m 
(Purano Marpha, 15./16.III.). — The vertical range of the species in Nepal is little known, 
but its occurrence is obviously closely related to its strict ecological requirements (see Ha- 
bitat). My lowest and highest data (2650 m, 4650m) may approximately mark the vertical 
belt. An alleged breeding record near Pokhara at about 1000m (Inskipp & Inskipp 1991), 
however, needs confirmation as the locality is extremely low and falls within full monsoon 
influence. 


Habitat: This highly movable species stays mainly around crags and cliffs where the nests 
are constructed. Nothing is known about daily movements even during the breeding peri- 
od. Thus the true breeding grounds are not easy to allocate. However, it is remarkable that 
all of my own records originate from the dry areas around Dhaulagiri (Thakkhola, Dolpo), 
where the species was commonly met with. I never came across it anywhere else. Except 
the alleged Pokhara record (see Vertical), all other breeding season observations stem from 
this very area. Dr. G. Groh (pers.comm. 14.III.1994) informs me that breeding pairs ob- 
served by him do not originate from near Ghasa (within monsoon area!) as quoted by In- 
skipp & Inskipp (1991), but were recorded by him between Larjung and Marpha (within 
dry area!). Obviously, the Crag Martin is confined in Nepal to dry, monsoon-protected areas 
of the Inner Valleys and of the northern macroslope. There, however, even comparatively 
low altitudes may be occupied (see Breeding). 

Breeding: 2 nests were found glued on cliffs at the western ascent to Dudje La at 4650 m, 
25.VI. There was much faeces on the nest walls, and the juveniles had already left the 
nests. Only once did an adult come to the nests. This may be the highest breeding record 
within the whole Himalayan chain. Adults and fledglings on the wing were seen at Pura- 
no Marpha, 3200m, 7.VII. Most likely, the breeding places were close by, but there is no 
proof. 


Hirundo 
Three species are on the Nepal list, two breed (rustica, smithii), while fluvicola is a win- 
ter visitor. H. rustica and Cecropis daurica (which see) are closely associated with man 
but do not leave the subtropical belt and stay as breeders below 2000 m. A. smithii is con- 
fined to the western Terai. 


Hirundo rustica 
H. [rustica] incl. tahitica, lucida, angolensis 


Horizontal: Charka, 2 sp. (21.VI. :Dolpo): — Dhumpus (27.IV.) between Dhumpus and 
Suiketh (10.V.); Pokhara and Phewa Tal, many (20.1. both :Kaski); — Pisang, about 5 sp. 


125 


(17.IV. :Manang): — Kathmandu, City (30./31.IIL.): Balaju (1.V. both :Kathmandu); — Arun 
Valley, Num (8.VI.); Khandbari (21.VI. both :Sankhua Sabha): — Ilam (1.IV.): upper Gitang 
Khola (27.IH. both :Ilam). 

Vertical: Proved or probable breeding places: 1100 m Khandbarı (21.VI.): 1200 Ilam, nests 
under construction (1.IV.): 1350 m Kathmandu, fledglings (31.IIL.); 1450 m Balaju, juveni- 
les (1.V.); 1550 m Dhumpus/Suiketh (10.V.); 1650 m Num, juveniles (8.VI.): 1700 m Dhum- 
pus, young in nest (27.IV.). — Outside breeding places or breeding season: 800m Pokhara, 
Phewa Tal, many wintering specimens (20.II.): 2460 m upper Gitang Khola, 2 sp. passing 
by (1.IV.); 2900 m Pisang, several around small lakes (17.IV.): 4300m Charka, 2 sp. pas- 
sing through the village (21.VI.). The latter observation refers to the highest record in Nepal. 
Habitat: In Nepal. apparently only human habitations of various kinds are frequented as 
nesting sites, and towns (Ilam) and cities (Kathmandu) are preferred, but villages are also 
inhabited. As a consequence, the Barn Swallow is, at least during the breeding season, con- 
fined to agricultural land and other nearby open country. The local breeding population is 
confined to the subtropical zone and does not occur beyond 1830m (Inskipp & Inskipp 
1991), and many colonies may be situated even well below (Kathmandu, Iam and others). 


Breeding: At least locally, season starts quite early. Fledglings on the wing at 31.1. (Kath- 
mandu City) point to start of oviposition already E II, much earlier than formerly believed. 
Juveniles on 27.IV. (Dhumpus), 1.V. (Balaju) and 8.VI. (Num) may belong to second 
broods. 


Migration: Influx route of northern migrants into Nepal is unclear. High-altitude-migration 
observations are nearly completely lacking. 


Cecropis daurica 
C. [daurica] incl. striolata 


Horizontal: Myagdi Khola, Babyachaur (31.V.): Kali Gandaki Valley, near Beni (21.1. 
:Myagdi) — Sikha (3.V. :Parbat); — Hyangja (10.V.): Pokhara (20.1. both :Kaski); — Mar- 
syandi Valley, between Turture and Syuribar (8.IV.); Phalesangu (9.IV. both :Lamjung): — 
Kathmandu Valley, Kathmandu-Chauni (IX 1969): — Phulchoki Mt., flock of about 20 sp. 
near top (22.11. :Lalitpur): — Shershepu N Jin (10.IV. :Ramechap): — Arun Valley, near 
Kandbarı (11.VI.); Tumlingtar (22./23.VI.); Num (8.VI. all :Sankhua Sabha): — near Ilam 
(25.IH.): Kutunabari (6.IV. both :Ilam). 


Vertical: Records during the presumed breeding season (IV-VI): from 230m Kutunabari 
(6.IV.) to 2150 m Sikha (3.V.); altogether 11 localities evenly distributed. As swallows may 
change locality quickly and regularly, breeding records should strictly depend on nests (see 
Breeding). Breeding records are known up to 1770m (Inskipp & Inskipp 1991). — Outside 
breeding season: 800m Pokhara (20.1.): 1000m Beni (21.1.): 1500m near Mai Pokhari 
(25.I1.); 2700 m Phulchoki Mi., flock of 20 sp. (22.III.). 

Habitat: Very probably nearly exclusively confined to human habitations and settlements, 
where it constructs the nests in houses of various styles. This may especially hold true at 
the upper limit of the breeding range, where the population fades out. In accordance with 
the nesting sites, the Red-rumped Swallow hunts near settlements during the breeding sea- 
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son, but can be seen at much higher altitude during migration. But there are no records 
above 3000m (Inskipp & Inskipp 1991). 


Breeding: Several specimens collect nesting material on banks of a stream and fly into hou- 
ses at Syuribar 620m, 8.IV. — Nest in a house in Kathmandu-Chauni 1350 m; in Hyangia, 
1000 m; Babyachaur, 950 m. 


Delichon 


Two species, nipalensis and dasypus, breed in the area. Their vertical area belts are clear- 
ly separated altitudinally, nipalensis breeding in the lower, dasypus in the upper mountai- 
nous zone. Ecological preferences are not yet clearly determined and it is unknown whether 
they do breed at close range. 


Delichon nipalensis nipalensis Horsfield & Moore 

Material: 2 specimens: M Taplejung Distr., Gunsa Khola Valley between Kibla und Amjilesa, 2520 m, 
121X,1983:,2 ad. 

Measurements: Wing-L: (2) 91.5-94.5 mm. — Tail-L: (2) 38-39mm. — WTI: (2) 51.9-53.4%. — TWI: 
(2) 41.3-41.5%. 

Notes: One specimen shows moult of body-feathers; this confirms E. & V. Stresemann’s (1969:46) as- 
sumption that moulting takes place in IX/X. 

Horizontal: My observations originate from the Trisuli Valley to near the E border. — Tri- 
suli Valley, between Ramche and Dhunche, flocks of up to 200 sp. (22. and 28.IV. :Rasu- 
wa); — Pahakhola; flock of about 20 sp. gliding over abandoned terraced slopes (4.VI. 
:Sankhua Sabha); — Tamur Valley near Limbudin, small flock (23.IV.); near Lungtung, many 
flying above water surface, once flock of ca. 20-30 sp. (19.V.); descending to Hellok from 
Yamputhin (17.V.); Gunsa Khola near Kibla, singles and flocks gliding along rocky cliffs 
at the lower course of the river downstream to the mouth, colony (12.[X.1983, 18.V.1988: 
all: Taplejung); — between Ilam and Mai Pokhari, single sp., (25.1. :Ilam). — Many addi- 
tional observations remained unidentified because of unsuitable field conditions. — Ins- 
kipp & Inskipp (1991) indicate localities from the breeding season from all C and E parts 
of the country. 


Vertical: All dates that probably refer to breeding places are distributed between 950m 
(Limbudin, 23.IV.), 1500m (Ramche, 28.IV.), 1700m colony up to 2000m (lower Gunsa 
Khola, V/IX), 2000 m (Lungtung/Tamur Khola, 19.V.), 2000 m (Dhunche), 2400-2500 m (- 
above Hellok/Tamur). — The only breeding colony hitherto recorded for Nepal is not de- 
termined as to altitude (Inskipp & Inskipp 1991). D. nipalensis occupies the lower vertical 
part of the area inhabited by the genus Delichon; because of its extreme mobility, it is im- 
possible to delimit its area belt width without localized colonies. 


Breeding: A colony is situated ca. 2 km upriver from the confluence of Gunsa Khola with 
the Tamur (:Taplejung; Fig.55); in 1983 and 1988 it comprised 2 groups of appr. 60 and 
45 nests, glued to the lower side of a horizontal rock overhang. It was impossible to de- 
termine their exact number because they were packed close together. The nest’s overall 
form is domed, retort-like with a narrow and short entrance tunnel which usually points 
downward, sometimes even vertically. The nest construction is similar to that of the N Ame- 
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Fig.55: Colony of Delichon nipalensis 
on the lower Gunsa Khola, drawn 
from photographs taken on 18.V.1988. 

Original by K. Rehbinder. 


rican Hirundo pyrrhonota as presented by Turner & Rose (1989). In these nest characteri- 
stics nipalensis differs markedly from D. urbica (and D. dasypus ?); the entrance of their 
nests is only a narrow hole at the upper margin of the nest and a tunnel is never attached 
to it. The often suspected close relationships of the genera Hirundo and Delichon (Mayr & 
Bond 1943, Turner & Rose 1989) are confirmed by these findings. 


On 18.V. many adults visited the nests to feed the juveniles, even on 12.IX. young were 
still present in several nests and being fed, but only a few adults approached the nests. 
Many fledged and independent juveniles were present several kilometers up- and downri- 
ver from the colony. This colony remained more or less unchanged between my visits in 
1983 and 1988. Extension of breeding season into autumn in nipalensis seems to be simi- 
lar to that in C European D. urbica (comp. E. & V. Stresemann 1969). 


Delichon dasypus cashmeriensis (Gould) 
Delichon [urbica] dasypus 
Material: 1 specimen: G Ghorka Distr., S of Rupina La, Manaslu massif, 3570 m, 10.VIII.1983: pullus. 


Measurements: Wing-L ca. 89mm, P9 is not yet fully grown but the fully grown pullus wing remains 
markedly shorter than the following wing feather generation. — Tail defective, beside others both TI 
are lacking. 
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Horizontal: My observations originate from the Dhaulagiri, Annapurna, Manaslu and Kan- 
chenjunga massifs. - Cheng Khola S of Jungla Banjyang, colony (8.V.1970 :Myagdi): — 
Suli Gad Valley near Rohagaon, appr. 50 sp. (19.V. and 7.VI.1970; :Dolpo); — Lete, appr. 
25 sp. (5.V.1995); winter village Sangda, 1 sp. (22.VI.1970; both :Mustang); — between Pi- 
sang and Manang, appr. 40 sp. (18.IV.1980 :Manang); — N Rupina La, flocks of up to 20 
sp. (7.-9.VII.1983); S Rupina La; see Material (10.VHI.1983 :Gorkha); — near Thudam, 
appr. 10 sp. (26.V.1988 :Taplejung). 

Vertical: Data from V and VI, presumably within the breeding season, are situated from 
2400 m (Lete), 3100 m (Rohagoan), 3400 m (Rohagoan), 3550m (Thudam). 3800 m (Sang- 
da), 3600-4000 m (N and S Rupina La) and 3700m to nearly 4000m (Cheng Khola: co- 
lony). — The only other Nepal colony hitherto known is situated at 3500 m, Gapte (Inskipp & 
Inskipp 1991). 


Breeding: The colony in the Cheng Khola Valley at 4000m comprised ca. 10 nests, which 
were glued onto vertical rock faces. At 8.V. adults were present there and and at several 
other sites downriver to 3700m. The specimen from near the Rupina La at 3600m with 
still-growing wing feathers was certainly also near its breeding place. 


Migrations: Lack of food urges the birds to leave the colony and its vicinity during win- 
ter. But as early as B III martins, very probably dasypus, can be seen at altitudes above 
3000 m: Thaksang above Tukche 3150 m, small flocks of up to 10 sp. at 3.-6.111.1974; be- 
tween Jomosom and Thini 2800-2900m singles and flocks of up to 30 sp. 23.11.1974 (:Mu- 
stang). Thunderstorms may drive (parts of) colonies considerably down far below the 
breeding belt (2400 m, Lete, 5.V.). 


MOTACILLIDAE 


Anthus 


In Nepal 5 species breed (rufulus, similis, hodgsoni, roseatus, sylvanus) and except for si- 
milis, which is endemic to the W Himalayas, they inhabit the entire mountain chain: sy/- 
vanus is also endemic to the Himalayas. The whole vertical range, covering more than 
4500 m from the Terai lowland (rufulus) into the alpine pasture zone (roseatus), is coloni- 
zed by pipits. All the species are vertically vicariant, with local contact possible between 
rufulus and sylvanus and, far to the west, with similis. At the tree line there is a transition 
between hodgsoni and roseatus, though the two always seem to be separated by an unco- 
lonized zone. So far nothing is known about interspecific contacts in Nepal. 

Seven additional species are rare visitors in Nepal or migrants in transit, in some cases dif- 
ficult to document (richardi, godlewskii, campestris, trivialis, cervinus, spinoletta, rubes- 
cens); furthermore, one of the breeding species (hodgsoni) is replaced or supplemented by 
a northern subspecies. 


Anthus roseatus Blyth 


Material: 4 specimens: D Dolpo Distr., S Jangla Banjyang Pass, Phurbang, appr. 4200 m, 31.V.1973: 
23,192 ** Mustang Distr., Cha Lungpa Valley near Sangda, 28.V1.1973, 4200m: 16. 
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Measurements: Wing-L ¢ (3) 88-90mm, 2 80mm. — Tail-L ¢ (3) 64-66mm, 2 56mm. - Bill-L 3 
(3) 12-13mm, 2 13mm. — Tarsus-L d (3) 22-23mm, 2 22mm. — WTI (4) 20-22.2%. — TWI (4) 
70-73.3%. 

Notes: Bill (d and 2) nearly black, feet flesh-coloured. d gonads strongly enlarged (8-9 x 5-7 mm), 
that of 2 inactive. Feathers worn. 

Horizontal: Own records only within the main chain from NW Dhaulagiri, Annapurna and 
the Kanchenjunga massif area. — N of Dhorpatan Valley (singing, 15.IV.), pass between 
Dhorpatan and pasture Thankur (5.V., all :Myagdi); — Cheng Khola (8.V.), Purbang (31.V., 
see Material.), pass Jungla Banjyang (9./10.V.), Ringmo/Phoksumdo Lake (22.V., 10.VI.); 
passes Bagar La (17.VI.), Zö La/Büko La (19.VI., all :Dolpo); — Sangda (28.VI., carrying 
food, see Material); below Dapa Col (17.VII., carrying food); Marpha (21.II., 14.V.); 
Thorung La, W slope (20.IV., all :Mustang); — E slope (19.IV. :Manang). — Kanchenjunga 
and westward: upper Simbua Khola Valley (12./13.V.), Ladza Khola above Walungchung 
(21.V., all :Taplejung); — Kangla Khola E Thudam (24.V.), Gabri Khola W Thudam (28.V.), 
Pomri La E Pahakhola (29.V., all :Sankhua Sabha). 


Vertical: In or near breeding season (VI, VII): in accordance with the high altitude of the 
breeding sites, only these late dates apply to the resident breeders; locally as early as E V 
(for late immigrants see below): 3650 m Ringmo (V, VI), 4000-4100 m pass between Dhor- 
patan and Thankur (E V), 4050-4200m at Sangda (E VI), 4200m Phurbang (E V, see 
above), 4250m Gabri Khola (28.V.), 4300m Pomri La (29.V.), 4350m Jungla Banjyang 
(M V), 4400 m ascent to Dapa Col (M VII), 4400-4900 m Dolpo passes landscape, N Dhau- 
lagini (VI). 

This documentation defines a breeding belt 900m wide (specimens from Ringmo not at 
breeding site, see below!), which is increased to a little over 1000 m by including data of 
Diesselhorst (1968:363). Inskipp & Inskipp (1991) give a lower summer (breeding) limit 
of 3350 m, clearly too low. 

Habitat: At breeding time springlike wet places in the alpine meadow region; the Roseate 
Pipit mainly avoids rocky terrain. Cf. Diesselhorst (1968:364) for further data, which largely 
resemble those in the Dolpo. However, the N flank of the Dhaulagiri, where roseatus breeds 
at many sites, is much dryer than the Everest region. Wet places approaching moor condi- 
tions, which it prefers, are therefore scarce here, so that the population probably does not 
reach the high density emphasized by Diesselhorst (1968) with reference to Everest. 
Breeding: Late onset because of uncertain snow conditions in the pasture zone. Food-carry- 
ing adults on 28.VI. at 4200m, on 17.VH. at 4400m. Hence breeding can be considered 
to begin in about the 2nd third of V, though this applies only to places permanently free 
of snow at this time, favorably exposed slopes at the lower boundary of the area. Breeding 
ends in the last third of VII. Similar data were obtained by Diesselhorst (1968:364) for the 
Everest region. Arrival in the breeding region gradual, according to the local snow condi- 
tions. At Phoksumdo Lake (:Dolpo, 3650m), too low for roseatus to breed, individuals 
were seen on fields on 22.V.1970 and 1 pair as late as 10.V1.1973 (cf. Diesselhorst 1968:363 
for such late arrivals). In the upper Simbua Khola on 12.-15.V.1988 violent snowfall drove 
flocks of up to 20 individuals down to 3350m, again far below the breeding belt. Con- 
versely, 18 sang at 4000m as early as 15.1V.1970, though the breeding site was probably 
not there. 
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Fig.56: Territorial song of Anthus roseatus. — a) flight display sequence of | d, above Marpha 
13.V.1995, b) flight display sequence of another 6, Phurbang 31. V.1973, c) part of a flight display 
song, 2nd 3 above Marpha 13.V.1995. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.56) is performed in the courtship flight and leads from 
the ground back to the ground or to an elevated site. The verses, which are about 4-6 s 
long, consist of three phrases. (1) Double-note units repeated up to 13 times. One of the 
constituents is at least partly heavily frequency-modulated, even cut into individual extre- 
mely short noise-like notes (Fig.56b). They cover different frequency bands. In both ¢ in- 
vestigated, the 2-unit notes are partly produced simultaneously (Fig.56a-b). (11) Part strongly 
varying in the 26 investigated: low notes of narrow frequency bandwidth (less than 1 kHz, 
Fig.56b) and angular or more complicated notes of wide bandwidth and strongly frequen- 
cy-modulated (Fig.56a). (iii) Final trill at differing repetition rates, with differing bandwidth 
of the constituent trill notes in both d. 


Anthus sylvanus (Blyth) 

Taxonomic note: In beak shape and underside patterning (but not in tail shape) A. sylva- 
nus resembles the African A. lineiventris; in its pointed tailfeathers, the Southern Indian A. 
nilghiriensis. 

Material: 2 specimens: G Kaski Distr., Lumle, 1500-1600 m, 14.-15.VII.1973: 28. 

Measurements: Wing-L 82 and 82.5 mm. — Tail-L 68 (1x) mm. — Bill-L (-height) 13 (5.1) and 13 (5.3) 
mm. — Tarsus-L 24 and 24mm. — WTI 19.4 and 24.4% — TWI 82.9%. 

Notes: Moult: & 14.VII.: P1-4 new, 5-9 old, S except the coverts new, T (only 2 present) old. — d 
15.VII.: P 1-5 new, 6-9 old, S except the coverts new, T old. — Gonads large, 7-8 x 5mm. 
Horizontal: Own observations from NW (:Dolpo) and S Dhaulagiri (:Myagdi), S Annapurna 
(:Parbat, :Kaski), Trisuli Valley (:Rasuwa), N Jiri (:Ramechap), Arun Valley and side val- 
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ley (:Sankhua Sabha), S Kanchenjunga (:Taplejung, :Ilam). — In detail: Suli Gad Valley 
(8.VI.), Pelma (29.V.), between Yamakar und restplace Dhule (7.V. all :Dolpo); — Chimk- 
hola (17.V.); between Darapani and Halegoan (23.III. both :Myagdi); — Gara (3.V. :Parbat); 
— near Landrung (8.V.), Lumlé and Baundur (14./15.VII. both :Kaski); — between Ramche 
and Dhunche (22.IV. :Rasuwa); — between Jiri and Shershepu (10.IV. :Ramechap); — Bho- 
tebas (20.VI.), Pahakhola (4.VI. both :Sankhua Sabha); — ascent to Khebang from Ta- 
da/Kabeli Khola (singing 25.IV. :Taplejung), between Mai Pokhari and Mai Majuwa 
(singing 11.IV. :Ilam). — The two data from the Ilam district mark the eastern boundary of 
the area, which is currently considered to lie in Nepal (Ali & Ripley 1973, 9; Inskipp & 
Inskipp 1991). 

Vertical: All data from within or near the breeding season, E III-B VII: 12 finds between 
1350 m (E IV, below Khebang) and 1950m (B V, Gara), only 3 higher: 2340 m Pahakho- 
la, B VI; up to 3000m Suli Gad Valley, B VI; 3000 m between Yamarkar and Dhule, B V. 
— Inskipp & Inskipp (1991) report summer sightings between 1830 and 2900 m. 
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Fig.57: Territorial song of Anthus sylvanus. — Territorial song verses of 5 3; a) Pelma 29.V.1973, b) 
Thulo Khola 17.V.1995, c-d) 2 different verse types of Ist 3, Khebang 25.1V.1988, e) verse of 2nd 
d, given in flight display, Khebang 25.IV.1988. 
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Habitat: The Upland Pipit occupies mainly open terrain, almost exclusively in the upper 
subtropic zone, which has been profoundly transformed by human activities so as to pro- 
vide the large number of suitable habitats available today. As secondary habitats it employs 
open agricultural land, usually containing occasional bushes and trees: terraced plantations 
of all kinds including rice, as well as those that have returned to a disorderly, wild state 
and also grassy slopes. Only in the region of the Tada/Kabeli Khola did I also find sylva- 
nus in sparse Pinus roxburghii woodland with many open spaces (25.IV.), where it was sin- 
ging at several sites. 


Breeding: Since the range shifts only slightly in winter, the breeding grounds are occupied 
early: singing and courtship flights on 23.III. (Dharapani/Halegaon), 2 laying eggs 26.IV. 
(Diesselhorst 1968:365). Both specimens from M VII (see above) still with greatly (maxi- 
mally?) enlarged gonads, and song activity still present at this site (however, cf. moulting 
of this specimen, above). 


Vocalizations: Territorial song (Fig.57a-e) consists of a uniform sequence of 2 slightly mo- 
dulated, whistle-like notes, which usually differ in frequency (1-1.5 kHz) but occasionally 
are nearly at the same frequency. Lowest mid-frequency distance measured is 160 Hz 
(Fig.57a). The characteristic rhythm of the song is due to the different lengths of the two 
notes and to the marked frequency jumps between the notes. In most cases the short note 
is the higher pitched one (but see Fig.57a). Measured verse lengths range between 3.1 and 
19.5.8, 


Anthus godlewskii (Taczanowski) 


Taxonomic notes: If parapatry between campestris and godlewskii in Mongolia is accep- 
ted, the two constitute a superspecies (cf. Sibley & Monroe 1990:676 and, to clarify the 
relationship between these pipits, Stegmann 1929:213-215). And there is much evidence 
that they are the palaearctic representatives of A. rufulus — and then probably those of A. 
novaeseelandiae from the Australian region (see Roselaar, in Cramp 1988,5:312-313). 
Material: 2 specimens: S Solukhumbu Distr., Khumjung, 3800 m, 18.X.1970: 15 * Gorak Shep, 
5150m,; 23.8.1970: 1:0 

Measurements: Nine specimens were examined including Diesselhorst’s from Khumjung and Periche 
(25, 5%, 2 0): Wing-L ¢ (2) 89, 96; 0 (2) 89, 90; 2 (5) 89.5-91 mm, x=90.2 - Tail-L d (2) 68.5, 
74; 0 (2) 67.5, 69; 2 (5) 65.5-69.5 mm, x=68.2. - Bill-L (19, 10) 13.5 and 13mm. — Tarsus-L (16, 
lo) 27.5 and 28mm. — Hallux claw-L ¢ (2) 12 and 12mm; o (2) 11.5 and 12.5mm; 2% (5) 9.5- 
13.5mm, x=11. - WTI (9) 27.0-30.0%, X=28.2, s;=0.88. — TWI (9) 73.2-77.5%, x=76.1,.s,=1.42. — 
A. godlewskii and A. r. rufulus (which see) are very similar with respect to WTI, but the latter has a 
relatively short tail. 

Horizontal, vertical: The position of the two specimens in the autumn migratory events at 
the foot of Everest is as described by Diesselhorst (1968:362). Migration begins there in 
the last third of IX (1962) but continues into autumn beyond M X (see above) and hence 
is distinctly longer than previously thought. There are still no sightings west of Kathmandu. 


Anthus rufulus rufulus Vieillot 


For taxonomy, see Anthus godlewskii. 
Material: | specimen: B Kathmandu, Chauni, 1350m, 20.1X.1969: 2. 
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Measurements: Including the birds collected by Diesselhorst at Kathmandu, Jiri and in the Rapti Val- 
ley as well as specimens from Nagarcot, Bisnumati and Basbari, 11d and 10% were examined: Wing- 
L 6 (11) 80-88 mm, x=84.6, s;=2.23; 2 (10) 76-83 mm, x=79.8, s;=2.08. — Tail-L 5 (10) 55-64mm, 
x=60.8, s;=2.74; 2 (8) 54-59.5, X=56.6, s;=1.86. — Bill-L and Tarsus-L 12 13.5 and 25mm. — Hal- 
luxeclaw-L © (12) 9-13, x=10.7, sy=1.29; 2 (10) 9.5-13.5mm, x=11.8, s;=1.23. — WTI (21) 23.7- 
30.0%, X=26.1, sg=1.55. — TWI (18) 69.2-74.4%, x=71.3, s;=1.58. 


Horizontal, vertical: 1 specimen in slightly irrigated but not yet planted rice paddy near 
Uyam at 1300m (:Taplejung, 22.IV.), where courtship flight was also occasionally seen. 
The bird, from the western outer region of Chauni in Kathmandu, green at that time of 
year, could belong to the local valley population. 


For status and biology see Biswas (1961b), Diesselhorst (1968:361), Inskipp & Inskipp 
(1991). 


Anthus hodgsoni 
Anthus hodgsoni yunnanensis Uchida & Kuroda, winter visitors 


Material: 5 specimens: D Mustang Distr., Tukche, 2600 m, 5.X.1969: 12. B Kathmandu, 1350 m, 4.1. 
and 11.11.1970: 35. S Solukhumbu Distr., Khumjung, 3800 m, 19.1X.1970: 1 o. 


Measurements: Wing-L 3 (3) 85-88; 2 86.5; 0 86.5mm. — Tail-L ¢ (3) 61-65.5; 2 62; o 64mm. — 
Bill-L ¢ (3) 11.8-12; 2 11; o 11mm. - Tarsus-L ¢ (3) 20.5-21; 2 20; o 20mm. — WTI (5) 25.0- 
23370 X=2).1. — TWI (5) 71.7-75.3%,; x=73.3. 

A. h. yunnanensis from a large breeding and wintering area have WTI (27) of 25.0-32.8%, X=28.5, 
Sg=1.67. Among them are 2d (twice 25%, Wing-L 88 and 85mm), which were collected in II and III 
1970 in Kathmandu and which can be counted as this ssp. — TWI (26) x=72.3%, s,=2.35. 


Horizontal, vertical, migration (see Material above): In the second half of IX the first vi- 
sitors from the north, having crossed the main chain of the Himalayas, begin to trickle in- 
to the local high-altitude breeding populations (see above; cf. Diesselhorst 1968 for parts 
of the Everest region, Ali 1962:305 for Sikkim). The breeding birds remain in the breeding 
grounds until after at least M X (see below). In the Terai lowland and at middle altitudes 
yunnanensis is a common winter visitor, even coming into the gardens on the outskirts of 
Kathmandu. 


Anthus hodgsoni hodgsoni Richmond, breeding birds 


Material: 16 specimens: D Dolpo Distr., Ringmo/Phoksumdo Lake, 4000 m, 13.V1.1973: 1d (song spe- 
cimen) * Gompa near Tarakot, 3250-3300 m, (14.) V.1970 and 6.V1.1973: 18, 22 ** Myagdi Distr., 
Dhorpatan, 3000 m, 15.-17.1V.1970: 13, lo ** Mustang Distr., Thakkhola, Thaksang above Tukche, 
3150 m, 8.VII.1970 and 3.VII.1973: 23. J Ramechap Distr., Chordung Mt./Jiri, 2900 m, 30.11.1973: 
1d (song specimen) * Thodung, 3200 m, 4.-5.IV.1973: 23. S Solukhumbu Distr., Thame Teng, 3900 m, 
6.X.1970: 1d, 1 o * Pare, Nangpa Tsango Valley, 3550 m, 15.X.1970: 12 * Khumjung, 3800 m, 18.- 
NOOGANST0: 1G, 1 0. 


Measurements: Wing-L 3 (10) 79-87 mm, x=82.4, s;=2.33; 2 (3) 79-79.5 mm; o (3) 77-82.5mm. — 
Tail-L 3 (10) 55.5-63mm, x=59.4, s;=2.20; 2 (3) 56-60; o (3) 54.5-60mm. - Bill-L ¢ (9) 10.5- 
12mm, x=11.6, s;=0.53; 2 3 x 12mm; 0 (3) 11-12 mm. — Tarsus-L ¢ (10) 20-23 mm, x=21.4, s,=1.02; 
2 (3) 21-22; o (3) 21-21.5mm. — WTI (16) 22.8-26.7%, x=24.5, s;=1.19. - TWI (16) 69.4-75.5%, 
x=72.1, s;=1.48. 
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Notes: Gonads of a ? (14.V.) with oocytes measuring ca. 2mm, those of three ¢ (30.111.-5.IV.) very 
large, 7-8.5 x 5mm, the same for two ¢ on 6. and 13.VI. 


3: Beak dark gray-brown above with orange lower base, or blackish above and yellow-orange or red- 
dish black below. Feet flesh-coloured or flesh-orange. — In the worn plumage on the upper surface, a 
greater or lesser admixture of gray. 

Horizontal: Own records from NW Dhaulagiri, Annapurna, midland near Jiri and Thodung, 
Everest und Kanchenjunga massif area: Pahakhola E of Arun Valley, Kabeli Khola near the 
E border to Sikkim and Darjeeling. In detail: Ringmo/Phoksumdo Lake (13.VI.); Gom- 
pa/Tarakot (14.V., 6.VI. both :Dolpo); — Thankur N Dhorpatan (27.V.); Dhorpatan (15.- 
17.IV., 19.V. both :Myagdi); — near Sangdak (27.VI.); Thaksang above Tukche (26./27.IV., 
2./3.VH. both :Mustang); — Marsyandi Valley, Pisang (18.IV. :Manang); — Chordung Mt./Ji- 
ri (30.11.), Thodung (4./5.1V. both :Ramechap); — Everest massif (Theme Teng, Pare, Khum- 
jung; X. :Solukhumbu); — Kanchenjunga massif area: Pahakhola E of Arun Valley 
(31.V./1.VI. :Sankhua Sabha); — Yamputhin/Kabeli Khola (26.IV. :Taplejung); — Paniporua 
(17.IV.); Dhorpar Kharka (14.IV. both :Panchthar); — Mai Pokhari; Gitang Khola (26.IIL., 
11.IV. both :Ilam). 


Vertical: In and near breeding season (E HI-B VII): observed at 20 sites (some confirmed 
in several years) situated between 1800 m and 4000 m, 14 of them restricted to 2200-3350 m. 
Three sites below 2200 m were concentrated at 1800m: below Mai Pokhari (9.IV., 1 indiv. 
singing); Gitang Khola (11.IV., several singing); Yamputhin (26.IV., 2 indiv. on the ground 
in a wooded ravine). Over 3400 m: 3900 m near Sangda (28.VI., singing); 4000 m at Ring- 
mo (13.VI., singing). The data from the lower limits also belong to the breeding belt, be- 
cause the breeding season is very early (see below). The observations indicate a vertical 
distribution spanning 2200 m, a distinctly higher value than the 2900-4000 reported by In- 
skipp & Inskipp (1991). 


Habitat: The Indian Tree Pipit prefers open forest vegetation with large glades. The num- 
ber of trees may be greatly reduced, so that at least locally only a few large trees remain. 
Fairly dense bushes are tolerated, though some entirely free places with at most low gras- 
ses are needed for foraging. Hence hodgsoni, too, has become a species of well-wooded, 
moderately intensively cultivated agricultural land. Even there, however, it prefers the vi- 
cinity of forest-like structures, although single trees in plowed and terraced terrain are rou- 
tinely used as singing stations. The upper limit of the area is the tree line. The occupied 
region thus extends nearly to that of A. roseatus, but the two are never close neighbours 
because roseatus breeds in alpine meadows free of dwarf shrubs, which begin at distinct- 
ly higher altitudes (see under A. roseatus; cf. Diesselhorst 1968:358). The dry N flank of 
the main chain is inhabited as long as some tree growth is present, though probably only 
the upper, sufficiently wet parts of the forest belt are occupied there (Ringmo/Phoksumdo 
Lake, 4000 m). 


Breeding: Begins early: d specimens from E II and B IV (Thodung) already had maxi- 
mally enlarged gonads (see above). The intense singing activity, though limited by low 
morning temperatures, regularly observed by E III and B IV at 1800m (26.III. Mai Pok- 
hari) up to 3200m (4.IV. Thodung) also clearly indicates early breeding activity. Accor- 
dingly, the observation of a not-yet independent chick on 6.VI. (Gompa/Tarakot, 3300 m) 
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indicates egg laying as early as E IV. Lively singing at B VII (Thaksang, 3200 m) suggests 
a second brood, even though gonad size begins to be reduced at this time (cf. Diesselhorst 
1968:359, also nest find 3rd third of VID. 


Migration: Although Diesselhorst (1968:369) found no more indiv. in the high-altitude bree- 
ding biotopes on Everest in IX, they do stay longer, as documented by specimens from B- 
MX (see Material). The northern yunnanensis migrants pass through before this time (see 
above). It is not known when the A. h. hodgsoni breeding on Everest finally depart. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.58) typically loud and pipit-like, performed from a tree- 
top or, distinctly more rarely, in courtship flight, with tone quality like that of A. trivialis 
but harsher. The individual verses are rich in notes, notes covering a range of frequencies 
as great as 5 kHz. Each ¢ has many notes in its repertoire and combines them to make a 
variety of verses (Fig.58a). Notes can be repeated to form phrases. Identical verses may be 
repeated at intervals during continuous singing. Song of A. h. yunnanensis is very similar 
to that of A. h. hodgsoni; no clear differences have yet been discerned (Fig.58b); comp. 
Wallschläger (1984) for Mongolian yunnanensis song. 


Motacilla 


In Nepal 3 species breed (cinerea, alba, madaraspatensis), together occupying a continuous 
vertical belt at least 4200m wide. The closely related species madaraspatensis (lowland) 
and alba (midlands to alpine zone) are separated by a distribution gap; alba and cinerea 
are locally syntopic. 2 additional species are transient migrants or visitors: flava, for which 
5 subspecies have been named, and citreola, in addition Dendronanthus indicus. 


Motacilla flava ssp. 


Horizontal, vertical: 2 d (with completely gray head) on 13.11.1974 in a swampy spot near 
Marpha, 2750 m (:Mustang); 1 ¢ (with gray head and eye stripe) on 7.IV.1970 in the Dhor- 
patan Valley, 2950m (:Myagdi). — Concerning the subspecies classification of Nepalese 
winter visitors/transients cf. Inskipp & Inskipp (1991). 


Motacilla cinerea ssp. 
Motacilla [cinerea] incl. clara, flaviventris 


Taxonomic note: Brief discussion of geographical variation of M. cinerea in Eck (1983:6), 
according to which the Gray Wagtails of Nepal decidedly tend toward the eastern, not the 
western palaearctic form. 

Material: 6 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan, 2950-3000 m, 15.-22.IV.1970, 12.-21.V.1973: 56, 
19. 

Measurements: Specimens collected by Diesselhorst in Kathmandu and Jiri were included. — Wing-L 
S (7) 81-85mm, x=82.4, s;=1.35; 2 (4) 77-83 mm; o (2) 79.5-82 mm. — Tail-L 3 (7) 88.5-94mm, 
X=90.6, s;=1.79; 2 (4) 85-95 mm; o (2) 87-91 mm. - Bill-L ¢ (5) 28-31 mm, x=29.4; 2 (1) 11.5mm. 
— Tarsus-L 3 (5) 19-20mm, x=19.5; 2 (1) 20mm. — WTI (13) 31.7-36.5%, x=34.3, s;=1.39 . - TWI 
(13) 106.5-115.9%, x=110.6, s;=2.63 (n=14 from C Europe: 111-125%, x=116.9, s,=4.02). 
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Horizontal: Own records from 30 sites from all parts of the Dhaulagiri area, Thakkhola, 
Annapurna, Kathmandu Valley and extending to the Arun Valley and the Kanchenjunga 
massif near the Sikkim and Darjeeling border. — In detail: Valley of the upper Barbung 
Khola to below Kakkot (11.VI. :Dolpo); — Thankur (5., 27.V.), Dhorpatan (15.-22.IV., 12.- 
21.V.); Myagdi Khola, Dharbang (22.III.), ascent to Pass Jalja La (6.IV. all :Myagdi); — re- 
gularly between Tukche (26.IV., 26.VI., 3.VI.) downstream to Dana (3.V., 9.VII. all 
:Mustang); — Landrung (8.V.), Suiketh W Pokhara (17.II. both :Kaski); — above Bagarchap 
(12.IV.), between Pisang and Chame (17.IV. both :Manang); — Kathmandu Valley, Goda- 
vari (14.V. :Lalitpur); — Arun and side valleys: Thudam (E V; :Sankhua Sabha); — Kan- 
chenjunga: Walungchung Gola (21.V.), upper Simbua Khola (15.V.), Yamputhin (26.IV., 
1.V.), ascent to Deorali Pass (16.V all :Taplejung); ascent to Sablako Pass (22.IV. :Pancht- 
har), between Mai Pokhari and Gitang Khola Valley (27.III.-11.IV. :Ilam). 


Vertical: In and near breeding season (IV-VII): The sites of the 28 finds lay in a belt from 
1100 m (22.IV.) to 3550 m (25./27.V.) and were nearly uniformly distributed over the whole 
range: under 1550 m: 1100m below the Sablako Pass (22.IV.); over 3100 m: 3120 m ascent 
to Jalja La (6.1V.), 3200 m Walungchung Gola (21.V.), 3400m Thankur (B-E V), 3550 Thu- 
dam (E V). — These data indicate a potential breeding belt 2450m wide, at a decidedly 
lower altitude than reported by Inskipp & Inskipp (1991; 2315-4115 m). 


Occurrence in the high alpine zone is also denied by Diesselhorst (1968:366) and there is 
only meagre support by Polunin (1955), who collected specimens in the Langtang Valley 
at 3500m and 4115m between M VIII and M IX. — Outside the breeding season (II, ID: 
5 data: 1000 m Dharbang (22.II.); 1180 m Suiketh W Pokhara (17.IH.); 1900 m Gitang Kho- 
la (27.101.); 2100m Ghasa (25.II.); 2700 m Tukche (19.IH.). 


Habitat: Much like Central European forms, cinerea inhabits rapidly flowing mountain 
brooks, preferably staying near the banks, and is only rarely found at the banks of larger 
rivers (cf. data from Simbua Khola, Walungchung, Kabeli Khola near Yamputhin, indivi- 
dual data from Thakkhola). Only exceptionally is the immediate vicinity of the water left 
completely at breeding time; for instance, a pair suspected of breeding was found in the 
sparsely occupied region at Yamputhin (2100 m, 16.V.). The population density did not ap- 
proach that in Central Europe except in Thakkhola. Elsewhere the Gray Wagtail is relati- 
vely uncommon in Nepal, despite the many fast-flowing streams. 


Breeding: Onset evidently late, later than in M. alba, which is syntopic over extensive re- 
gions. Gonads entirely undeveloped on 15.IV. (2) and 19.IV. (3d), on 22.IV. (¢) distinct- 
ly enlarged, maximal in the V specimens (Dhorpatan 3000m, see Material); suspected 
breeding behaviour 3.V. at Dana 1550 m; feeding at nest 16.V. Bega Deorali 2400 m; in- 
dependent young 6.VII. Marpha 2600 m; 9.VII. Dana 1650 m. 


Vocalizations: Sonagrams of parts of the song in Martens & Geduldig (1990:127). 


Fig.58: Territorial song of Anthus hodgsoni. — a-e) A. h. hodgsoni, 5 verses of 1 CS: Mai Pokhari 
26.111.1980 (no flight display). 
f-g) A. h. yunnanensis, 2 verses of 1 3, Russia, Ussuriland, NE Bikin 2.V1.1990 (no flight display). 
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Motacilla alba alboides Hodgson 

Motacilla [alba] incl. grandis, madaraspatensis, aguimp. 

Material: 8 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan, 2950-3000 m, 17.-22.1V.1970, 8.-21.V.1973: 46, 
3% ** Mustang Distr., Thakkhola, Tukche, 2630m, 8.VII.1973: pullus. 

Measurements: Wing-L do (4) 92.5-97 mm, x=94.5; 2 (3) 88-92.5 mm; pull. 93mm. — Tail-L ¢ (4) 
89.5-94 mm, X=91.3; 2 (3) 86-91.5 mm; pull. 91 mm. — Bill-L ¢ (4) 14.5-16.5mm, x=15.5; 2 (3) 15- 
16mm; pull. 14.5mm. — Tarsus-L ¢ (4) 23-25.5mm, x=23.4; 2 (3) 23-24mm; pull. 24mm. — WTI 
(8) 26.3-29.2%, X=27.9, s,=1.00. — TWI (8) 93.7-98.9%, X=97.0, s,=1.74. 

Notes: Gonads strongly enlarged, in d up to 9.5 x 6mm. — Three specimens from IV (23, 12) with 
pale rose shade on the underside (no blood remnants!); this lacks in birds from V. Bill and feet black. 
Horizontal: Most own records from the Dhaulagiri and Annapurna massifs, scanty obser- 
vation around the Kanchenjunga. — In detail: Ringmo/Phoksumdo Lake (22.V.); upper Bar- 
bung Khola, confluence of Tarap Khola (10.VI.), Kakkot (12.VI.), Charka (21.VI.); Tarap 
Valley, Kangar (18.VI. all :Dolpo); — Thankur (5., 27.V.), Dhorpatan (7.-22.IV.- 8.-21.V. 
both :Myagdi); — Muktinath (20.IV.), Jomosom (21.III., 21./22.1V.), Marpha (12.II1., 25.IV., 
6.VII.), Tukche (8.VII.), Lete (30.IV.), Choya (2.V. all :Mustang); — Marsyandi Valley: 
Pisang (17.IV.), between Braga and Manang (18.IV. both :Manang); — Thudam (25./26.V. 
:Sankhua Sabha). 

Vertical: In and near breeding season (E IV-B VII): Sites of 17 finds enclose a range from 
2400 m (B V) to 4600 m (VI), the whole range being covered by the particularly data-rich 
Dhaulagiri massif. Most data (14) are uniformly distributed between 2400 and 3600 m, with 
only the following higher: 4200m Kangar (17.VI.); 4300m Charka (21.VI.); 4600 m be- 
tween Büko La and Mo La (all :Dolpo; 20.VI.). If all data are taken to be associated with 
the breeding area, as is surely justified, its vertical span is 2200m, considerably broader 
than the range 3600-4800 m given by Inskipp & Inskipp (1991). For our own sightings or 
indications of breeding see below (Breeding). 

Habitat: More than in Central Europe, the White Wagtail in Nepal stays near flowing ri- 
vers at breeding time, especially large ones with gently sloping banks, in broad valleys 
flooded at high water to form easily reachable shallow pools. Small brooks are always avoi- 
ded, also larger rivers as soon as they enter steep-sided valleys. Diesselhorst (1968:368) 
found the same for the High Khumbu at the foot of Everest. Only at extremely high alti- 
tudes, over 4000 m, are local waters, including swampy moor-like places in broad depres- 
sions, adequate to accommodate single pairs (Mo La — Büko La, 4600 m). For this reason 
alone the White Wagtail is only locally distributed in Nepal, which is not at all compara- 
ble with the situation in Central Europe. Furthermore, a/ba in the central Himalayas pre- 
fers the rain-poor dry regions in the interior and in valleys cutting into of the main chain. 
Only there does it reach local population densities comparable to that in Central Europe 
and there, moreover, the most sparsely occupied sites are located directly adjacent to the 
boundary of the monsoon-influenced region (from Choya 2400 m north to Jomosom 2750 m, 
:Mustang). Such low-altitude breeding sites are not occupied anywhere under the influen- 
ce of the monsoon (there as far down as 3000m, Dhorpatan, see above). 

Breeding: In the Dhorpatan Valley (3000 m, monsoon zone) during observations beginning 
8.1V.1970, groups of up to 20 indiv. regularly seen on fields and at the valley floor (always 
ssp. alboides?), 3 specimens from M IV with maximally developed gonads (see above), 
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nest under old tree bark with 4 eggs on 22.1V.1970, another under fallen treetrunk with 5 
eggs on 18.V.1973. — In broad high valley of Kangar (4200 m, dry zone) nest building on 
17.V1.1973. — Fledglings, some independent and some guided and fed by adults, at Tukche 
(2550-2650 m, dry zone) on 27.VI. and 1.-8.V11.1973. 


Given the enormous climatic differences between the lower and upper parts of the bree- 
ding zone, a staggered breeding time is to be expected. At the lower altitudes (Thakkho- 
la), 2 broods could be the local rule. 


Motacilla madaraspatensis 
Motacilla [alba] madaraspatensis 


Horizontal, vertical: Lower Myagdi Khola, Tatopani, 900m, 3% carrying food to the nest 
(31.V.); above Beni, 850m, 3% carrying food to the nest (31.V., both :Myagdi); — Pokhara, 
850 m, independent fledglings (26.IV. :Kaski); — bank of the Mai Khola below Iam, 480 m, 
3 indiv. (7.[V. :Ilam). — According to Inskipp & Inskipp (1991), the previous sightings of 
breeding birds range upward into the Kathmandu Valley, at ca. 1350 m. Hence M. madaras- 
patensis is separated from M. alba by a distribution gap of 1650 m, and even considerably 
more in most places (cf. under M. alba). The two species are not parapatric in Nepal in the 
strict sense; their vertical separation is not based on competition (cf. Haffer 1989). 


Habitat, breeding: Banks of rivers and lakes, less frequently along streams: broad valleys 
seem to be important structures everywhere. — Independent fledglings were present along 
banks of Phewa Tal/Pokhara E IV, juveniles which were fed in the nest on 31.V. at 2 sites 
may hint to 2nd broods. Nests in Tatopani village (:Myagdi) and on a small rock island in 
Myagdi Khola. 


CAMPEPHAGIDAE 


Coracina 


The Nepal list encompasses three species (melanoptera, melaschistos, macei); all breed, 
but records are sparse. C. melanoptera is widely distributed in peninsular India and pene- 
trates into the Himalayan foothills from S. This holds true, too, for macei, but the ssp. ni- 
palensis is predominantly Himalayan in distribution and an isolated area finger covers the 
NW Himalaya. C. melaschistos invaded the Himalayan chain from SE. Within Nepal all 
species are confined to the Oriental realm only slightly exceeding 2000 m. 


Coracina melaschistos 


Horizontal: My records originate only east of the Arun river. — Above Hellok (17.V.); Omje 
Kharka W Yamputhin (2.-3.V.); Yamputhin (27.-30.IV.); between Khebang and Yamputhin 
(26.IV. all :Taplejung); — Paniporua (19.IV. :Panchthar); — ascent to Dhorpar Kharka (13.IV. 
:Dam). 

Vertical: 7 records (6 localities), all from the presumed breeding season (IV/V), range from 
1650 m (Yamputhin) to 2450m (Hellok); at 2000 m (Khebang/Yamputhin) and above: 
2300 m (Paniporua), 2400 m (Omje Kharka). The records above 2300 m are higher than 
those hitherto known from Nepal (Inskipp & Inskipp 1991). 
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Habitat: The Black-winged Cuckoo-shrike is generally to be met in forests. The few re- 
cords close to or even at the upper limit of the vertical area suggest that it prefers at least 
partly open forest (several times around Yamputhin, above Hellok) and 1d was calling in 
a group of a few trees on a completely deforested slope (ascent to Dhorpar Kharka). On- 
ly 2 observations in mature forest: in a deeply cut small valley near Paniporua gliding from 
one slope to the opposite one (territory display?) and at Omje Kharka. — All forest types 
were mixed broad-leaved, simple in structure (pure riparian: Alnus nipalensis near Yam- 
puthin) to luxuriantly species-rich (Omje Kharka). 

Vocalizations: The territorial song (Fig.59a-e) is said to be a three-note whistling verse de- 
scending in pitch (Fleming et al. 1976, Ali & Ripley 1971,6:20). I have reorded only four- 
and five-note whistles; several of the individual notes may be quite short and are discernible 
only by sonagram. Frequency of the verse ranges only up to 2.8 kHz, and, consequently, 
the whistles are not adapted to overcome torrent noise (see Martens & Geduldig 1990). 


kHz 


01 05 1.0 19 20 25 30 35 40s 


Fig.59: Territorial song of Coracina melaschistos and Pycnonotidae. — a-e) Coracina melaschistos, ter- 
ritorial song of 2 d; a-b) 2 verses of 1 ¢, below Dhorpar Kharka 13.IV.1988, c-e) 3 verses of an- 
other d, Yamputhin 28.1V.1988. 

f-h) Territorial song of Pycnonotus leucogenys, f-g) 4 and 2 song verses of 2 song types of 1 d, op- 
posite Darapani 29.V.1995, h) 2 verses of another ¢, below Worebung Pass 21.IV.1988. 

i-k) Calls of Hypsipetes leucocephalos, i) 3 “eeet” calls of 1 3d, upper Myagdi Khola 29.V.1995, k) 4 
“eeet” calls of another d, Thulo Khola 18.V.1995. 
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Coracina macei 
Coracina [caledonica] macei 


Horizontal, vertical, habitat: The only observations are of 2 specimens each on the S slo- 
pes of the Siwalik Mts. N of Sunichare (:Ilam), 250m, 4.IV. and near Potana (:Kaski), 
2000 m, on 28.IV., in both cases at well-wooded sites, near clearings and forest edges at 
Potana. 


Pericrocotus 


Six species are recorded for Nepal (flammeus, brevirostris, ethologus, solaris, cinnamome- 
us, roseus). Probably all breed, but records, including the presumed breeding season, are 
sparse for brevirostris, solaris and roseus, and there are no breeding records at all. Except 
for cinnamomeus, which has an extensive distribution in peninsular India, all species oc- 
“cupy an entirely Himalayan area within the Indian subcontinent, which they reached from 
parts of SE Asia. Most of the species are mainly confined to the tropical and subtropical 
parts of the Himalayan southern macroslope, but flammeus reaches 2200m, brevirostris 
2750 m, and ethologus is regularly encountered above 3000 m, even within dry areas north 
of the main range. _ 


Pericrocotus ethologus favillaceus Bangs & Phillips 


Taxonomic note: On the discovery of the sibling species P. brevirostris and P. ethologus 
by Mayr see Ibis 1940:712-722. 

Material: 4 specimens: D Dolpo Distr.. Gompa near Tarakot, 3250 m, 6.V1.1973: 15 ** Myagdi Distr., 
Dhorpatan, 2950 m, 23.1V.1970: 12 (lower side, rump and upper tail-coverts orange-yellow) * Muri, 
2300 m, 1.1V.1970: 12 (lower side lemon-yellow, rump and upper tail-coverts slightly richer greenish- 
yellow) ** Mustang Distr., Thakkhola, Purano Marpha, 3200 m, 17.11.1974: 16. 

Measurements: Wing-L ¢ (2) 94mm; 2 (2) 89 and 91 mm. — Tail-L (graduation) 3 (2) 102 (63) and 
113 (67) mm; 2 (2) 104 (63) and 107 (65) mm. - Bill-L ¢ (1) 12; 2 (2) 11 and 12mm. — Tarsus- 
L 6 (2) 15 and 15.5mm; 2 (2) 15 and 17mm. — WTI (4) 28.1-31.9%. — TWI (4) 108.5-120.2%. 
Horizontal: My records extend from NW Dhaulagiri to the Darjeeling border. — Ring- 
mo/Phoksumdo Lake (20.V.1979, 15 2 15.VI.1973); Gompa/Tarakot (14.V.1970, 2.- 
6.V1.1973; see Material; both :Dolpo); — Gustung Khola (6.V.); Dhorpatan (23.IV., 8.-11.V.; 
see Material); Muri, Myagdi Khola (1.IV.; see Material; all :Myagdi); — Lete (1.V.); Thak- 
sang above Tukche (8.-9.III.); ascent from Tukche to Thaksang (26.IV.); Purano Marpha 
(13.-17.I.; 23.IV.; see above; all :Mustang); — descent to Ghandrung (7.V. :Parbat); — above 
Dhumpus (27.IV., 9.V. :Kaski); — between Bagarchap and Thimang (14.IV.); Thimang 
(16.1V. both :Manang); — Kathmandu Valley, Phulchoki Mt. (19.-22.I1. :Lalitpur); — Chor- 
dung Mt./Jiri (29.III. :Ramechap); — upper Simbua Khola (10.V. :Taplejung); — upper Gi- 
tang Khola near Dhorpar Kharka (29.-31.]II. :Panchthar). 


Vertical: My records from 20 localities are distributed like this (most of them from the pre- 
sumed breeding season, IV-VI): 1550-2000 m: 2 loc.; 2010-2250 m: 2 loc.: 2260-2500 m: 3 
loc.; 2510-2750 m: 5 loc.; 2760-3000 m: 4 loc.; 3010-3250 m: 3 loc.; 3260-3650 m: 2 loc. 
— Lowest records: 1550 and 1870m above Dhumpus, 27.IV. and 10.V.; — the two highest 
records: 3300 m Gompa/Tarakot, V/VI; 3650 m Ringmo/Phoksumdo Lake, V/VI. — The al- 
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titudinal breeding range is not yet fixed, but it seems to be large; actual breeding records 
are scarce up to now. Most summer records (months?) range between 1200 and 2400m 
(Inskipp & Inskipp 1991), but the species occurs regularly up to 3650m (see also 
Diesselhorst 1968:214) and was observed up to 3965 m (Lowndes 1955; VIII). Except for 
several of Diesselhorst’s (l.c.) records, most of the highest ones originate from arid areas 
N of the main range (3200-3965 m; Dolpo, Thakkhola, Manang; see Habitat). 


Habitat: In accordance with its considerable altitudinal range, the Long-tailed Minivet oc- 
cupies a broad array of vegetational types. They all have in common the open structure of 
light forests, forest edges and even small groves. Forest types differ with altitude. Records 
up to 2600m originate from broad-leaved forests including pure Quercus semecarpifolia 
(Phulchoki Mt., 2650 m). At higher altitude, conifers are also present (Abies spectabilis, Pi- 
nus wallichiana; Thaksang, 3150m), and along with a few Betula utilis, they prevail in the 
dry northern areas (Picea smithiana; Gompa/Tarakot, 3300 m — Cupressus torulosa, Pinus; 
Ringmo/Phoksumdo Lake, 3650 m; Purano Marpha, 3200m). The dry northern areas defi- 
nitely belong to the regular breeding areas as in three localities, Ringmo, Gompa and Pu- 
rano Marpha, the species was met with in two different years. 


Breeding: Testes of the HI-d small, of the VI-d large (9 x 5mm), ovary of the 2 from 
LIV. small, that of 2 from 23.IV. with strongly enlarged follicles close to oviposition. 
These data point to breeding activity in V, but there seems to be considerable variation (see 
Biswas 1961b, Diesselhorst 1968:215). As early as III, with heavy snow cover in shado- 
wy forests and frost at night, P. ethologus is already present in the presumed breeding quar- 
ters (Thaksang 8.III., 3150 m; Purano Marpha from 13.III., 3200m). 


PYCNONOTIDAE 


Pycnonotus 


Five species occur in Nepal; all breed (striatus, melanicterus, jocosus, leucogenys, cafer). 
Except for leucogenys, the main area of which is situated west of India, the distributions 
of all other species are situated E of N India. Three have extensive Himalyan areas on the 
lower southern macroslope, continuous with the areas in India proper (leucogenys at least 
partly, jocosus, cafer) the others extended their areas into the Himalayas from SE Asia (me- 
lanicterus, striatus). In accordance with the tropical distribution of the genus in general, 
the main areas of the Nepal species are confined to the lowlands. Only leucogenys and ca- 
fer range locally above 2000 m, and the sparse striatus lives only above 1500 m. The com- 
mon species jocosus, leucogenys and cafer have taken advantage of the destruction of the 
forest cover by human activity. 


Pycnonotus leucogenys leucogenys (Gray) 

Taxonomic note: Geographical variation is described in detail by Vaurie (1958:14-19: 
1959:191) and Roselaar (in: Cramp 1988,5:478-479). Whether P. leucogenvs forms a super- 
species with SW Palaearctic and Afrotropical taxa is still open to question: P. cafer does 
not belong to it. 
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Material: 2 specimens: D Myagdi Distr., Muri, 2100 m, 25.11.1970: 13. B Kathmandu Valley, Lalitpur 
Distr., Godavari, 1600 m, 27.1.1970: 1 o. 


Measurements: Wing-L ¢ 91. o 85mm. — Tail-L d 86.5, o 82mm. — Bill-L 9 and o 16mm. — Tar- 
sus-L d 22.5, o 21mm. — WTI (2) 12.9 and 13.2%. — TWI (2) 95.1 and 96.5%. 

Horizontal: My records range from NW Dhaulagiri almost to the Darjeeling border. — Du- 
nahi (8.VI. :Dolpo); — between Pelma and Emaka (21.V.); Muri (25.IH.); near Dharbang 
(22.111., 29.V. all :Myagdi) — Ghasa (2.V. :Mustang); — Ghandrung (7.V. :Parbat); — 
Bahundanda (10.IV.); Jagat (11.IV.); Dharapangma (21.VI. all :Lamjung); — ascent to Khe- 
bang (25.IV. :Taplejung); — descent from Paniporua to Hinwa Valley (20.IV. :Panchthar); — 
Mai Khola Valley, ascent to Ilam (8.IV.); Siwaliks, ascent to Soktim (7.IV. both :Ilam). 


Habitat: The White-cheeked Bulbul is predominantly a species of open landscape, heavily 
influenced by man. It inhabits bushy areas with single trees, forest edges and even gardens 
near human habitations. But association with man is apparently not as close as in P. cafer. 
As the species avoids closed forests, area extension and population size greatly benefited 
from the large-scale deforestation of the tropical/subtropical belt of the southern Himalayan 
macroslope. 


Vocalizations: Often-displayed short verses, probably the territorial song (Fig.59f-h), are 
0.3-0.5 s long and are composed of 4-5 notes — a combination of harsh and mellow com- 
ponents (for renderings see Fleming et al. 1976). The notes are heavily frequency-modu- 
lated, partly even click-like; bandwidth of the individual note and of the whole verse narrow, 
always less than 2 kHz. There is little individual variation of the male’s repertoire; no more 
than 2 verse types have been encountered (Fig.59f-g). 


Pycnonotus melanicterus 


Horizontal: A few records from the SE hills near the Darjeeling border. — Mai Khola Val- 
ley, ascent to Ilam (8.IV.); Siwalik Mts., ascent to Soktim from Nodia Khola (7.IV.); N Su- 
nichare, S border of Siwalik Mts. (4.IV. all :Ilam). 


Vertical: Four records from 3 localities range from 250 to 630m. Within this belt, the spe- 
cies is generally found in E Nepal, locally even higher (Inskipp & Inskipp 1991). 


Habitat: Light subtropical forest, mostly in open places with bushes. All birds were in the 
lower bush storey, singles or two together (4.IV.). 


Pycnonotus striatus 


Horizontal, vertical: Two localities: between Mure and Hurure, 2150m (13.-17.VI. :Sank- 
hua Sabha); — Paniporua, 2300 m (17.-19.IV. :Panchthar). 


Habitat: Open country with secondary growth, but edge of primary forest nearby. At both 
localities, single individuals or small flocks of up to 3 (Paniporua, before the breeding sea- 
son ?) or groups of from 2 to 10 specimens (Mure/Hurure, after the breeding season ?) per- 
ched on tops of high isolated trees, always in the open, the forest edge at close range. I 
never came across the species within the dense primary forest nearby, but it may serve as 
the breeding ground proper. The species is known in Nepal from 1500-2650 m, but the 
monthly distribution is not differentiated (Inskipp & Inskipp 1991). 
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Pycnonotus cafer 


Horizontal: My records stem from Kali Gandaki Valley to Kathmandu Valley. — Myagdi 
Khola, Dharbang (22.1. Myagdi); — Landrung (8.V. :Kaski); — Kathmandu, suburbs Chau- 
ni and Baneshwar (19.I., 18. and 31.IIl., 22.-26.V1.). 


Vertical: The few records of my own range between 1000 m (Dharbang) and 1650 m (Land- 
rung). In addition to many other villages and towns, the species is regularly met with in 
the Kathmandu Valley (1350 m). It rarely ascends to about 2100m (Inskipp & Inskipp 
1991), 

Habitat: A species of open country with close affinities to human settlements, as long as 
there is some vegetation available: bushes and single trees in gardens, scrub close to sett- 
lements. As in P. leucogenys, the species avoids closed forests. Its population size has in- 
creased considerably since the deforestation of extended parts of the Nepal midlands. 


Hypsipetes 
The fauna of Nepal comprises three species; all breed (mcclellandi, flavalus, leucocepha- 
lus). These species reach their Himalayan areas from regions SE of the Himalayas proper 
along the southern macroslope of the main chain, which indicates their subtropical origin. 
H. leucocephalus is, as concerns ecological bandwidth, the most plastic species. In Nepal, 
it penetrates even into high altitudes and into areas beyond monsoon influence. It has dis- 
junct areas in SW India and also in Ceylon. 


Hypsipetes flavalus 

Taxonomic notes: Often considered as Hemixos flavala. 

Horizontal, vertical: My only record is from Arun Valley: 1 sp. below Karmarang (5.VI. 
:Sankhua Sabha) in secondary bush with single trees, semi-agricultural, at 1300 m. The spe- 
cies is sporadically distributed, and there are comparatively few records from the presu- 
med breeding season (see Inskipp & Inskipp 1991). 


Hypsipetes mcclellandi mcclellandi Horsfield 


Taxonomic note: Perhaps conspecific with A. virescens. 

Material: 1 specimen: D Myagdi Distr., Muri, 2300m, 31.III.1970. 16. 

Measurements: Wing-L 114mm. — Bill-L 22mm. — Tarsus-L 17mm. — WTI 19.3%. — Testes slight- 
ly enlarged. 

Horizontal, vertical: Besides the collected specimen, about 10 Mountain Boulbouls were 
seen pairwise on lower slopes of Sheopuri Mt. in the Kathmandu Valley at about 1800m 
to 1950 m; 25.V1.1988. All stayed in low secondary bush. — A species of the subtropical 
cloud forest belt up to about 2150 m. 


Hypsipetes leucocephalus psaroides Vigors 

H. [madagascariensis], comp. Sibley & Monroe (1990:591). On coloration of the geogra- 
phical forms of H. leucocephalus see Mayr (1941). 

Material: 2 specimens: D Myagdi Distr., Muri, 2100m, 25.-28.11.1970: 29. 
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Measurements: Wing-L 122 and 129mm. — Tail-L 108 and 116.5 mm. — Bill-L 24 and 25 mm. — Tar- 
sus-L 18.5 and 19mm. — WTI 24.6 and 24.8%. — TWI 88.5 and 90.3%. — Testes enlarged. 
Horizontal: My records from NW Dhaulagiri to the Darjeeling border. — Suli Gad Valley 
(7.V1.); between Tarakot and Dunahi (18.V., 10.VI.); Gompa/Tarakot (7.VI; all :Dolpo) — 
below Khibang (29.V.); Muri (25.-30.I1. both :Myagdi; see Material); — below Ghasa (2.V. 
:Mustang); — below Ghandrung (8.V.); above Landrung (8.V.); between Landrung and 
Dhumpus (10.V. all :Kaski); — Boulboulé (10.IV. :Lamjung); — Tamur Valley, Lungthung 
(19.V.); Yamputhin (27.-29.IV.); confluence of Kabeli and Tada Khola (22.-24.IV.); ascent 
from Hinwa Khola to Yektin (20.IV. all :Taplejung). 


Vertical: My records range from 850m (Boulboulé, 10.IV.) to 2900m (Gompa/Tarakot, 
7.VI.), but the altitudinal belt of the breeding distribution is still not clear. — Presumed bree- 
ding season (M IV-VD): 15 localities cover 1350-2900 m; lowest is Khibang (29.V.), high- 
est Gompa/Tarakot (7.VI.). Interval frequency as follows: 1650-2000m: 6 loc.; 
2010-2250 m: 2 loc.; 2260-2500 m: 0 loc.; 2510-2900 m: 3 loc. — Though Inskipp & Ins- 
kipp (1991) cite an alleged breeding record from Chitawan at about 300 m (original publi- 
cation not seen by me), the regular breeding belt is situated much higher and may be quite 
limited. The lower margin may be near 1200m with greatest population density up to 
2500m. My highest records are all from the comparatively dry southern parts of Dolpo 
NW of Dhaulagiri: In 1970 and 1973 (V, VI), the species was commonly seen in Barbung 
Khola Valley downriver from Tarakot to Dunahi and along the lower Suli Gad river be- 
tween 2550 and 2900 m. — Outside breeding season (IV): 850 m Boulboulé (10.IV.); 1000 m 
Kabeli/Tada Khola (22.-24.IV.); 1250m ascent to Yektin (20.IV.). 


Habitat: The Black Bulbul prefers open forest, often secondary bush and riparian growth. 
Tree- and bush-rich semi-cultural land is often occupied and much of the present-day suc- 
cess and locally high population density of the species is due to the acceptance of habitats 
influenced by man. Originally, and still today, the Black Bulbul is a species of forest ed- 
ges and accidentally opened parts of mature forests. For details see Diesselhorst’s 
(1968:221) account. 


Breeding: The 2 Muri ¢ (E III) had enlarged testes (up to 6mm); Diesselhorst (1968:221) 
reports On specimens with maximum testes size and ? in oviposition state in M V, nest 
with fresh eggs E V (nesting record overlooked by Inskipp & Inskipp 1991). 


Vocalizations: Among many others, prolonged “eeet” calls (Fig.59i-k) are commonly dis- 
played by the Black Bulbul. These whistles are characterized by harmonics, some strong 
and some weak, which range from 2 to at least 8 kHz. The pattern of harmonics seems to 
be constant in the individual 3 (Fig.59i versus k). In one of the 2 individuals illustrated, 
the strongest harmonic is in the center (Fig.59i), in the other the lowest and uppermost 
were strongest (Fig.59k). The frequency distances between the harmonics also seem to be 
subject to inter-individual variation (Fig.59i-k). Length of notes varies individually (0.65- 
0.95 in 1 Ö). See illustration of the similar “eeet” calls of related Hypsipetes species of 
the islands of the western Indian Ocean in Louette & Herremans (1985). 
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IRENIDAE 


Aegithina tiphia tiphia (L.) 
Material: 3 specimens: N Chitawan Distr., Rapti Valley, S Tekouli, Hatisar, banks of Rapti river, 300 m, 
11.-14.11.1970: 16, 1d juv., 12. 


Measurements: Wing-L ¢ 66; 9 juv. 64; 2 61.5mm. — Tail-L 3 49.5; 3 juv. 49; 2 51mm. - Bill- 
L 6 15; 3 juv. 15; 2 15.5mm. — Tarsus-L 3 20.5; 3 juv. 18.5; 2 19mm. — WTI (3) 9.8-12.1%. — 
TWI (3) 75.0-82.9%. 

Horizontal, habitat: ascent to Soktim, 490m (7.IV. :lam); see Material. - Among others, 
the specimens were caught in scrub and the forest edge on the banks of the Rapti River. 
The Common Iora breeds up to 1350m (Kathmandu Valley, Fleming et al. 1976). 


Chloropsis 
Two species occur on the southern slopes of the mountain chain, aurifrons in the lower 
belt, hardwickii in the higher one. According to Fleming et al. (1976), there is considera- 


ble altitudinal overlap, but data in Inskipp & Inskipp (1991) suggest a clear separation be- 
tween them. 


Chloropsis aurifrons 


Horizontal, vertical, habitat: Only one observation of a single specimen at the southern 
foothills of the Siwalik chain N of Sunichare in open Sal forest; 4.1V.1988. 


Chloropsis hardwickii 


Horizontal, vertical: Two observations E of the Arun Valley. — Lower Pahakhola Valley, 
above Karmarang, 1600m (4.VI.1988 :Sankhua Sabha); — on the banks of Kabeli Khola 
near Yamputhin, 1650m (30.1V.1988 :Taplejung). 


Habitat: Both specimens were in open forest on steep slopes close to the river. 


CINCLIDAE 


Cinclus 


Two species are breeding residents in Nepal, cinclus and pallasii. The vertical span of their 
breeding area belt extends from ca. 800m to at least 4550 m, but there is no continuous 
distribution on the S flanks of the main chain, the zone above 3600 m being uninhabited 
by Dippers at least during the breeding season proper. C. cinclus is mainly confined to the 
dry areas N of the main range and is largely allopatric with pallasii. But W of Kanchen- 
junga the two species locally coexist in spring and both may breed there side by side. Their 
specific interrelations at sites where they live together are still to be worked out, as are the 
details of the post-breeding upstream vertical migrations of pallasii. 


Cinclus cinclus cashmeriensis Gould 
White-necked morph. 
Material: 1 specimen: D Dolpo Distr., Tarap Khola Valley, Kangar, 4200m, 17.V1.1973: 6. 
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Measurements: Wing-L 104mm. — Tail-L 55mm. — Bill-L 19mm. — Tarsus-L 29mm. — WTI 25%. 
— TWI 52.9%. 


Notes: Strongly enlarged testes, 8mm; bill black; feet brownish; plumage clearly worn. 


Horizontal: Our own records are concentrated in the NW and N flanks of Dhaulagiri (:Dol- 
po) and in the catchment area of upper Tamur and Arun (Lumbasumba massif :Taplejung). 
— Kangar, Tarap Khola: at least 1 pair present (17./18.VI.1973; see Material); Charka, up- 
per Barbung Khola, at several times several specimens (20.-24.VI.1973); Yalung Khola in 
direction towards Dudje La, singles regularly seen at the side of the path along the stream 
banks (21.VI.1970) and an empty nest was found with adults present (26.V1.1973 all :Dol- 
po); — Ladza Khola W Walungchung Gola, breeding record (21./22.V.1988); from Kangla 
Khola to Thudam, | specimen, nearly simultaneously at this place | specimen of C. pal- 
lasii (25.V.1988); edge of Thudam village at several times single specimens, C. pallasii al- 
so being present there (25./26.V.1988); Gabri Khola above Thudam, ascent to Meropapa 
La several times singles in upper parts of the valley (28.V.1988; all :Taplejung). 


The breeding areas within Nepal are situated in the arid zones N of the Himalayan main 
chain; consequently they are not continuous. They probably extend from the W Nepal bor- 
der to Dolpo (:Dolpo) and N Mustang (:Mustang) and an additional breeding locality is 
now recorded for the first time in the NE of the country W of Kanchenjunga (this record 
has been already dealt with by Inskipp & Inskipp 1991). 


Vertical, habitat: The two nesting sites are situated at 4150m (Ladza Khola) and 4550m 
(Dudje La); all other finds in V and VI between 3550 m (Thudam) and 4550 m (Dudje La). 
Because of its preference for arid areas (but see Kanchenjunga area), during the breeding 
time cinclus lives only above approximately 3500 m up to 4575 m (Fleming et al. 1976) or 
4800 m (Inskipp & Inskipp 1991). Individual observations close to the upper limit have ne- 
ver been presented. The most important characters of breeding sites are apparently broad 
and shallow, not cascading streams and small rivers of the upper valleys; these are large- 
ly absent above 4500m due to the steep and rugged landscape. The streams are partly si- 
tuated in the forest zone (Thudam), but more often far beyond the tree limit in alpine 
steppes. During the breeding season, the vertical area belt probably only slightly exceeds 
1000 m in width. 


Breeding: The nest on the Ladza Khola (4150 m, Fig.60) contained 3 ca. 10-days-old pul- 
li at 22.V., the other one at Dudje La (26.VI.) was (still ?) empty but fresh, the adults being 
present. Corresponding to the inhospitable high altitudes, which regularly produce sharp 
night frost E V at 4000m, the breeding season takes place late (see pallasii). Ovipostion 
may start M IV at the earliest; correspondingly, fledged pulli are present by M VI (fide 
Fleming et al. 1976). — Nest sites in the two cases were vertical rock faces; one of them 
was situated below a bundle of last year’s grass in the fissure of an isolated rock within 
the stream bed (Fig.60). — Syntopic occurrence of the two Dipper species cinclus and pal- 
lasii during the breeding season (E V) at altitudes between 3550 and 3930 m is here re- 
corded for the first time for Nepal. A find in “summer” at 4270 m (:Dolpo) in the possible 
cinclus area is mentioned by Fleming et al. (1976) but pallasii is not a breeding bird there. 
Possible breeding of pallasii in the lower part of the cinclus area belt is substantiated by 
a pallasii-pullus on 27.V. close to Thudam (3550 m). However, considerable post-breeding 
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Fig.60: Nest site of Cinclus cinclus on the face of a large grass-crowned boulder amidst Ladza Kho- 
la W Walungchung Gola, 4100 m, Taplejung Distr., 22.V.1988 J. Martens. 


(VII-IX) vertical migrations are known to occur in pallasii (Diesselhorst 1968:332, 
Fleming et al. 1976) and sympatric breeding of the two species has not yet been proven. 


Cinclus pallasii tenuirostris Bonaparte 


Cinclus [pallasii] incl. mexicanus. 


Material: 3 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan, 3000m, 13. and 18.IV.1970: 1d, 12 * Upper 
Myagdi Khola Valley, N pasture Dobang, 2950 m, 23.V.1995: 12. 


Measurements: Wing-L d 99; 2 2x94mm. - Tail-L ¢ 52; 2 49, 50mm. - Bill-L ¢ 20; 2 2x20mm. 
— Tarsus-L 3 28.5; 2 28, 29.5 mm. — WTI 23.4-24.2%. — TWI 52.5-53.2%. 


Notes: d gonads slightly active. — The small C. p. tenuirostris, striking by its reddish-brown coloura- 
tion, has the lowest WTI (n=11, X=25.1%, sj=1.65; souliei, n=17, X=27.3%, sj=1.64; pallasii, n=18, 
X=27.9%, s,=1.02) and TWI congruent with souliei (tenuirostris, n=11, X=54.4%, s;=1.78; souliei, 
n=17, x=54.1%, s;=2.20); the northern nominate pallasii is relatively long-tailed: n=18, x=59.3%, 
Sg=2.10. C. p. dorjei was not investigated. 


Horizontal: Our own data originate from the NW flanks of Dhaulagiri to the piedmont le- 
vels of Kanchenjunga covering the whole expedition area. Inskipp & Inskipp (1991) also 
cite records from all mountainous parts of the country. In the appropriate vertical area band 
pallasii seems to be evenly distributed but Diesselhorst (1968:332) points out small local 
differences. 
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Vertical: Our finds extend from 750m (20.III. near Kusma: Parbat) to 4100 m (31.V., S of 
Jungla Banjyang :Dolpo) most of them being concentrated between 200 and 3000m. An 
independent young on 20.Il. at 750m is to be regarded as a strong indication for bree- 
ding. A nest was found in the Simbua Khola (:Taplejung) at 3350m (V 1988) but there 
were no adults present. The two finds are close to the supposed upper and lower breeding 
area limits. 


Not regarding seasons, pallasii has been found from 457 m (Fleming et al. 1976) to 4950 m 
(Diesselhorst 1968:332), an enormous vertical span, within which the actual breeding belt 
occupies a considerably narrower region. According to the present findings it extends from 
appr. 800m (see above) to about 3600 m (Inskipp & Inskipp 1991), the actual vertical span 
being about 2800 m, remarkably broad for a Himalayan passerine bird. 


Habitat: The Brown Dipper inhabits not only shallow and slowly flowing streams but al- 
so cascading large high mountain rivers, e.g. Tamur near Dumhan (:Taplejung, IX) (cf. C. 
cinclus). Post-breeding finds extend up to nearly 5000 m. Diesselhorst (1968:332) sugge- 
sted that those altitudes are visited only after breeding activity is terminated (cf. Fleming et 
al. 1976) and that they are not situated within the breeding area. Even lack of competiti- 
on in areas where cinclus is absent does not change the situation. 


Breeding: Season is very early, already in I and II (Fleming et al. 1976); accordingly, an 
independent fledgling was seen on 20.III.1970 at 750m (:Parbat, see above). Nesting site 
in a fissure of the eroded rocks in the bank ca. 80 cm above the foaming water line of 
Simbua Khola (:Taplejung, see above). — Re syntopic occurrence with C. cinclus see above. 


TROGLODYTIDAE 


Troglodytes troglodytes nipalensis Blyth 

Material: 2 specimens: D Mustang Distr., Thakkhola, Thaksang above Tukche, 3150m, 23.X1.1969: 
12. S Solukhumbu Distr., Pheriche Valley, Phulung Karpo, 4350m, 28.1X.1970: 12. 

Measurements: Wing-L 47.5 and 52mm. — Tail-L 29 and 34mm. - Bill-L 10 and 11 mm. — Tarsus- 
L 17.5 and 19.5mm. — WTI 10.5 and 11.5%. — TWI 61.1 and 65.4%. 

Horizontal: Our records extend from NW Dhaulagiri to W Kanchenjunga. — Pass Jungla 
Banjyang (10.V.); Seng Khola (8.V.); Dhorpatan (12.-14.IV. all :Myagdi); — Titi Lake 
(25.II.); Thaksang above Tukche (23.XI. both :Mustang; see Material); — E Manaslu, Chyul- 
wang Khola, Tabruk Karka (8.VIII. :Gorkha); — Phulung Karpo (28.IX. :Solukhumbu; see 
Material); — descent to Pahakhola from E (30.V.); descent from Pomri La westward (29.V.); 
Gabri Khola (28.V.); ascent to and descent from Merapapa La (28.V.); Kangla Khola above 
Thudam (24.V. all :Sankhua Sabha); — ascent to Tangje La (23.V.); Ladza Kharka W Wa- 
lungchung Gola (22.V. both :Taplejung). 

Vertical: Presumed breeding season or close to it (V-VII): My own records range from 
3800 to 4770 m and are distributed as follows: 3800-4000 m: 3 localities; 4010-4250 m: 6 
loc.; 4260-4500 m: 5 loc.; 4510-4770 m: 3 loc. — Outside breeding season (II, IV, VIII, IX): 
Records include different stages of the pre- and post-breeding cycle: Winter quarters and/or 
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on the move to the breeding grounds: 25.II. at 2700 m, lake Titi; 23.XI. at 3150m, Thak- 
sang; 12.-14.IV. at 3150-3500m, Dhorpatan. — Post-breeding close to or still within the 
breeding grounds: 8.VIII. at 4000m E Manaslu; 28.IX. at 4350m Valley of Pheriche 
(28.IX.). — Inskipp & Inskipp (1991) give the Wren’s range as up to (rarely) 5300 m; 
Diesselhorst (1968:330) found it in Khumbu only from 3900 to 5000m (VI-M IX), well 
above the timberline, and this seems to be largely the breeding range in the Himalayas in 
areas where no Pnoepyga species are present (see below). 


Habitat: Within the presumed breeding period, all records of the Northern Wren, except the 
only one from the Seng Khola (3800 m, 8.V.), which originates from the upper open bush- 
rich forest zone, are from localities above the timberline in the zone of bushy (not dwarf) 
Rhododendrons up to 3m high (above Pahakhola, down to 4050m, V), also dwarf Rho- 
dodendron (Kangla Khola, 4250 m) on steep slopes, or in barren regions where horizontal 
areas adjoin steep and rocky slopes with extensive fields of piled-up boulders through which 
humans can move only with difficulty (upper Ladza Khola, 4250 m, 22.V.). Most extreme 
are the uppermost localities on the N slopes of Pomri La (4300-4770 m, V), where sever- 
al d sang exposed on the tops of rocks. These looked like black outcrops within a thick 
cover of snow, which was Im high in places. It is difficult to understand how the birds 
could find enough to eat among the few scattered rocks free of snow, and when their bree- 
ding season starts. This altitudinal range in the Lumbasumba Himal W of Kanchenjunga is 
known for heavy snow cover as late as June. 


The Wren is apparently absent from the dry areas N of the Himalayan main range. I did 
not came across it during extended stays in Dolpo, Mustang and a shorter one in Manang. 
In the NW Dhaulagiri it stops on the N slopes of Jungla Banjyang (see Horizontal), and 
the one winter bird from Thaksang, though found within the monsoon-reduced area, origi- 
nates from a part of the valley covered by heavy mesophilic forests. 


At its lower altitudinal range, the Wren meets the ecologically similar Pnoepyga albiven- 
ter (e.g., between 3800 and 4000m above Pahakhola, V). Both are said to avoid competi- 
tion by occupying different altitudinal ranges (Diesselhorst 1968:331). 


Migration: Only vertical. On the slopes of the Dhorpatan valley, a single bird (12.IV.1970) 
and a small population of several birds (14.1V.1970) were singing along open bush and 
small patches of Rhododendron and coniferous trees close to pastures. These observations 
may refer to late birds still in or on the way back to the breeding grounds. In V 1973, 
roughly in the same area, I could not find the Wren, and Morioka (1985) did not record it 
in the area from 5.-18.X.1981. 


Vocalizations: The territorial song is, at least for the human ear, very similar to that of Eu- 
ropean populations. However, in the Kanchenjunga area it was not possible to provoke a 
territorial reaction by playback of a song from Germany. Possibly there are differences in 
note form which remain to be identified. See Kroodsma & Momose (1991) for compari- 
son of songs of Japanese and N American populations. 
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PRUNELLIDAE 


Prunella 


Six species occur in Nepal; 4 breed (strophiata, fulvescens, rubeculoides, collaris), 2 are 
winter guests (himalayana, immaculata). As is consistent with the Palaearctic/central Asi- 
an origin of the genus, the species in question breed only in areas above timberline and 
their altitudinal belts altogether range approximately from 3800 to 5400m. P. collaris be- 
longs to the small group of passerines with exceptionally high breeding localities in Nepal. 
P. strophiata, fulvescens and rubeculoides occupy largely the same altitudinal belt, below 
that of collaris, and they coexist in the dry Tibetan facies Dolpo N of the Himalayan main 
range. They segregate mainly by differing ecological requirements even at close range (ful- 
vescens, rubeculoides), partly perhaps simply by competition (strophiata). See Schafer 
(1938:286-294) for slight differences of the distributional ecology of the same set of spe- 
cies in Tibet. 


Prunella strophiata strophiata (Blyth) 


Material: 9 specimens: D Dolpo Distr., Ringmo/Phoksumdo Lake, 3950 m, 4.V1.1970: 18 ** Mustang 
Distr., Thakkhola, Nabrikot, 2750m, 10.X1.1969: 15 * Tukche, Kali Gandaki Valley, 2650 m, 
19.X.1969: 13. S Solukhumbu Distr., Thame Teng, 3900 m, 6.X.1970: 1d, 2d pull. * Tarnga, 4050 m, 
12.X.1970: 18 * Pangpoche, 4000 m, 29.IX.1970: 12, 1 o. 


Measurements: This section includes the extensive material of the Diesselhorst collection (ZSM). — 
Wing-L 3 (16) 63-68, x=65.6, s;=1.66; 2 (8) 62-65 mm, x=63.2, s,=1.00; 0 (1) 62.5mm; ¢ pull. (6) 
62-67.5, X=64.1, s;=1.96; 2 pull. (2) 62 and 63mm; o pull. (1) 62.5 mm. — Tail-L 3 (15) 50-56mm, 
x=54.0, sg=1.93; 2 (8) 49-56mm, x=52.3, s;=2.14; 0 (1) 56.5; & pull. (5) 53-56 mm, x=54.1, s;=1.34; 
o pull. (1) 52.5mm. — Bill-L ¢ (5) 10-11 mm, x=10.3, s,=0.45; 2 (1) 10mm; o (1) 10mm; ¢ pull. 
(2) 9.5 and 10mm. — Tarsus-L 3 (15) 19.5-21.5mm, x=20.3, s;=0.49; 2 (8) 20-21mm, x=20.2, 
Sg=0.37; o (1) 19mm; ¢ pull. (6) 18.5-21 mm, x=20.1, s;=0.97, 2 pull. (3) 20-21 mm; o pull. (1) 
20mm. — Feet of a d from X light orange. — For indices see Table. 3. 


Tab.3: WTI, TWI and tarsus/wing index values of Prunella strophiata and P. atrogularis huttoni. 


P. strophiata 


range x Sa a 
WTI (%) 12.7-19.1 16.1 1.52 33 
[WI (%) 78.1-86.7 (90.4) 83.1 2.54 30 
Tarsus/wing index (%) 29.4-33.3 3145 0.93 34 
P. atrogularis huttoni 

range x Sq n 
WTI (%) 18.9-26.7 22.3 1.70 41 
IWI (%) 83.6-93.6 88.4 1.90 41 


Tarsus/wing index (%) 25.9-29.7 27.8 1.05 24 
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Notes: Neither coloration nor proportions of wing and tail would justify treating P strophiata and P. 
atrogularis as allospecies (cf. Haffer 1985: 1077). P. atrogularis huttoni, geographically neighbouring 
P. strophiata, has much longer wings but tarsi of the same length (d: atrogularis X=20.6mm, stro- 
phiata X=20.3 mm) and clearly higher TWI (possibly caused by allometric growth, but this is not likely 
because the WTI is also much higher). 


The zoogeographic species of the genus Prunella are as follows: 1. himalayana, 2. collaris, 3. rube- 
culoides, 4. strophiata 5. montanella, 6. [fulvescens] incl. ocularis, fagani, 7. [atrogularis] incl. koslo- 
wi, 8. [modularis] incl. rubida, 9. immaculata. 


Horizontal: My records range from Dhaulagiri to the Sikkim border. — Ringmo/Phoksum- 
do Lake (4.-15.VI., see Material); ascent to Bagar La (16.VI.); between Tukot and Parung 
La (19.VI.); Parung La (20.VI.); Jungla Banjyang, N slope (10.V. all :Dolpo); — resting 
place Phurbang (31.V.); Dhorpatan (17.IV.); Muri (25.-30.III. all :Myagdi); — Dudje La, W 
slope (27.VI.); ascent to Dapa Col from Tukche (18.VI.); Tukche (19.X., see Material); 
Nabrikot (10.XI., see Material; all :Mustang); — Chordung Mt. (1.IV. :Dolakha); — Thame 
Teng (6.X.; see Material); Tarnga (12.X.; see Material); Pangpoche (29.IX., see Material; 
all :Solukhumbu); — ascent to Pomri La (29.V.); Kangla Khola (24.V. both :Sankhua Sab- 
ha); — Ladza Kharka (22./23.V.); ascent to Anda Deorali S Gunsa (9.IX., 4200 m; both :Ta- 
plejung). — The species is widely distributed all over the Nepal part of the Himalayan main 
axis. 


Vertical: Presumed breeding season (M V-M VII, extended to B IX): records range from 
3800 m (ascent to Bagar La, 16.VI.) to 4650 m (Parung La, 20.VI.). 15 localities are dis- 
tributed as follows: 3800-4000 m: 7 loc.; 4010-4250 m: 6 loc.; 4260-4500 m: 3 loc.; 4510- 
4650 m: | loc. Greatest density of records is from 3800-4300 m. Higher parts of the breeding 
range may be underrepresented because they have not been visited regularly. — Inskipp & 
Inskipp (1991) give the altitudinal belt during summer (months?) as 3500-4930 m, but Bis- 
was (1961b) points out: “3655-5335 m in February-May” (see Habitat). 


Outside breeding season (E IX-M IV): My records extend from 2100m (Muri, 25.III.) to 
4050 m (Tarnga, 12.X.) and include both individuals still on or close to the breeding grounds 
(3900-4050 m, 29.1X.-12.X.; see Material) and birds in the winter quarters considerably be- 
low the breeding range (2100-3000 m, 19.X.-17.IV.). An individual on 17.IV. was still far 
from the breeding grounds (Dhorpatan, 3000 m). — The winterquarters extend down to at 
least 1310m (Ripley 1950); Inskipp & Inskipp (1991) report a “winter” area from 1600 to 
at least 3600 m (months not indicated). 


Habitat: The Rufous-breasted Accentor is a typical and common bird of the alpine zone 
. above timberline. Its lower limit is characterized by the zone of large Rhododendron bush 
(Rh. anthopogon and others), dwarf Betula utilis, Berberis and Salix which adjoin the tim- 
berline. The forest zone proper does not form part of its summer home. The upper limit is 
determined by the uppermost patches of dwarf Juniperus and Rhododendron scrub. At least 
same scattered patches of such a bush layer, low as it may be, are essential structures of 
the habitat of the species. This vegetation type reaches its highest outposts around 5000 m, 
locally slightly lower or higher. P. strophiata is also present in the appropriate habitat N 
of the main range, where I often met it in the high-altitude region of Dolpo. There P. stro- 
phiata lives at close quarters with P. collaris (which see) and P. rubeculoides. It remains 
to be determined which ecological requirements separate strophiata from the latter two. — 


01 05 10 15 2.0 23 3.0 35 40s 


Fig.61: Vocalizations of Prunella species. — a-l) P. fulvescens. a-k: territorial song, a-i) 9 consecuti- 
vely displayed verses (1 verse between ‘b’ and ‘c’ not shown, identical with h), Charka 21.V1.1973; 
k) 1 verse of another 5d, Charka 21.V1.1973; 1-1”) series of warning calls of 1 6, Charka 24.V1.1973. 
m-n) P. strophiata. — Series of warning calls, m/m’) Ringmo 13.V1.1973; n/n’) Gabri Khola 28.V.1988. 


For a detailed account of the species’ ecology close to Mt. Everest see Diesselhorst 
(1968:338) and for one considering the whole range see v. Vietinghoff-Scheel (1977a). 


Breeding: A fledgling still being fed was observed near Anda Deorali pass on 9.IX.1983, 
4200 m. See Diesselhorst (1968:339) for newly fledged pulli as late as B IX in Khumbu. 


Migration: Regular vertical movements after and before the breeding season. The bulk of 
the local population leaves the breeding grounds in the second half of X. M X individuals 
are still present higher than 4000m (see Material), but others were already recorded on 
19.X. at 2650 m in the winter quarters (see Material). 


Vocalizations: Call series (Fig.61m/m’, n/n’) consist of broad-band (ca. 3.5 kHz wide) of- 


ten narrowly spaced rows of angular notes (per rate 8-11 notes/0.5 s), which are always 
opened downwards. 
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Prunella fulvescens sushkini Collin & Hartert 


Prunella [fulvescens] incl. ocularis, fagani. 

Material: 4 specimens: D Dolpo Distr., between the passes Büko La and Mo La, 4600 m, 20.V1.1973: 
13, 12 * upper Barbung Khola Valley, Charka, 4250-4350 m, 20.-23.V1.1973: 2d. 

Measurements: Wing-L d (3) 76-78 mm; @ (1) 75mm. — Tail-L 3 (2) 62.5 and 66mm; & (1) 62mm. 
— Bill-L (4) 12mm each. — Tarsus-L ¢ (3) 20-21 mm; 2 (1) 20mm. — WTI (4) 19.6-20.5%; x=20.0. 
— TWI (3) 81.7-84.6%. 

Notes: For comparison, 16 P. fulvescens from the Tian Shan Mts. have WTI = 18.0-22.0%, x=20.5, 
s;=0.93 and TWI = 82.8-87.4%, X=85.4, s;=1.17. 

P. montanella, an isolated species, has higher WTI values than P. fulvescens, despite a more rounded 
wing shape (WTI 22.5-25.0%, x=24.0, s;=0.78, n=8) and a relatively long tail (TWI 88.2-96.1%, 
Kao VOLS =2.95, lo): 

The 4 P. f. sushkini have the bill black, the tarsi flesh-coloured, the toes grey. — Ovary hardly active 
after ovipisition, testes much enlarged, 9-14 x 6-8mm. 

Horizontal: Our records from the dry areas NW and N of Dhaulagiri. — Ringmo/Phoksumdo 
Lake (15.VI.); Mukut (17.VI.); Kangar in Tarap Valley (18.VI.); Z6 La (19.VI.); near Char- 
ka and Charka village (20.-24.VI. all :Dolpo); — Jomosom (21., 26.III.); Purano Marpha 
(17.-19.III.); Choya (25.II. all :Mustang); — upper Manang village (19.IV. :Manang). — These 
records, summer as well as winter, coincide with the presently known species’ Nepal range 
(Inskipp & Inskipp 1991), an southward extension of the Tibetan area. Even during winter, 
it is restricted to dry habitats. 


Vertical: Within the presumed breeding season (VI): 7 localities in Dolpo range between 
4000 m (Mukut, Ringmo) and 4700 m (Zö La); the remaining 4 were at 4200 m (Kangar), 
4300-4350 m (in and near Charka), and 4600 m (Büko La). These data indicate a relative- 
ly small area belt of 700m; Inskipp & Inskipp (1991) also present records not higher than 
4880 m. 


Outside the breeding season (II, IH, IV, XI): Records in II and III concern vertical migrants 
still in their winter quarters below the breeding belt at 2400 m (Choya), 2750 m (Jomosom) 
and 3200m (Purano Marpha). Likewise, the singing d at 3700m from above Manang 
(19.IV.) was not yet at the breeding place. 


Habitat: During the breeding season, the Brown Accentor occupies the alpine zone in the 
dry rainshadow area N of Dhaulagiri and perhaps Annapurna. Preferred microhabitats seem 
to be rocky areas with sparse patches of low bushes, especially dwarf Rhododendron, Ca- 
ragana and Lonicera, but flatter areas along high passes are also inhabited. The crucial 
character distinguishing it from the ecologically similar P. rubeculoides is the obvious pre- 
sence of smaller or larger rocky outcrops and only sparse patchy, much reduced vegetati- 
on. These requirements of fulvescens are also satisfied in larger Tibetan villages of Dolpo. 
I found it common in Charka, a major settlement (about 20 houses) in the upper Barbung 
Khola Valley. Several d were singing there from the tops of prayer-flag poles; I saw a co- 
pulating pair and fledglings still being fed (21.-26.VI.1973). The village and its close en- 
virons have no bushy vegetation left (Fig.36); very likely, these pairs breed in the dry scrub 
stacks which are normally piled on the edges of the flat Tibetan roofs, in close proximity 
to Phoenicurus ochruros, Passer montanus and Columba rupestris (which see). — For a ge- 
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neral account of the species’ distribution and ecology see Portenko & v. Vietinghoff-Scheel 
(1977). 

Breeding: Fledglings with parents on 21.VI. suggest beginning of oviposition in the first 
half of V, but strong song activity E VI and copulation (24.VI.) may indicate a 2nd brood. 
— First breeding record for Nepal. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.6la-k) is a short verse (1.2-1.8 s in the single ¢ 
checked) of remarkable frequency width (7 [2-9] kHz for the whole verse, up to 4.5 kHz 
for the individual note. Few notes are rich in harmonics. Most notes undergo rapid fre- 
quency shifts and parts of them are often nearly click-like. Angular notes always open 
downwards. The individual ¢ uses a limited repertoire of notes which are incorporated in- 
to a fixed syntax. Within 10 consecutively sung verses a central block of notes (several 
phrases) remains unchanged. In front and at the end of this block additional notes may be 
added with little variation. Of 10 verses 3 were identical (nos. 3, 6, 9). — Call series (Fig.611- 
1”), apparently warning calls, are verse-like with slight variation from note to note. — Song 
display in exposed positions: rocks, low bushes or tops of prayer-flag poles in Tibetan vil- 
lages (Fig.36). 

Territorial song of P. fulvescens is similar to that of P. ocularis in overall appearance of 
note forms (sonagrams in Loskot 1988 and Cramp 1988). But frequency width seems to 
be much more reduced in ocularis (appr. 4-7.5 kHz according to sonagrams in Loskot 1988 
and 2.7-5.5 [-7.2 in I note] of another specimen in Cramp 1988). 


Prunella rubeculoides rubeculoides (Moore) - 

Material: 7 specimens: D Dolpo Distr., upper Barbung Khola Valley, Charka, 4250 m, 25.V1.1973: 1¢. 
S Solukhumbu Distr., Tarnga, 4050 m, 8-12.X.1970: 23, 22, 1 o * Lobuche, 4900 m, 22.IX.1970: 1¢. 
Measurements: In this section Diesselhorst’s material is included. — Wing-L d (8) 76-84 mm, x=80.4, 
s-24922 05) 73-76.) mm, x=75.2, s,=1.61; o (1) 80.5 mm; pull. d 82; 2 75, o 77mm. - Tail-L 3 
@)625-70mm; x=66.0,.s,=2.69; 2 (5) 58-62mm, x=61.1, s;=1.75; o (1) 66mm; pull. ¢ 68.5; 2 61; 
o 60.5 mm. — Bill-L ¢ (4) 11-13 mm, x=12.1; @ (2) 11.5 and 12mm; o (1) 12mm. - Tarsus-L ¢ (8) 
P59.25 sum, X=24.5, s,=0.66;, 2 (5) 21.5-23.5 mm, x=22.8, s,=0.76; o (1) 24mm; pull. 3) 23mm 
each. — WTI (15) 13.0-19.9%, x=16.5, s;=2.01. — TWI (16) 78.4-84.9%, %=81.6, s;=1.96. — Tar- 
sus/wing index (17) 28.1-31.5%, x=30.3, s;=1.06 (cf. Prunella strophiata). 

Notes: Moult: IX-d (Lobuche) P7-9 growing (comp. Diesselhorst 1968:335). 


Horizontal: My records are in dry areas N of Dhaulagiri and Annapurna and close to Mt. 
Everest. — Kangar (18.VI.); Büko La (19.VI.); between Büko La and Mo La (20.VI.); Char- 
ka (25.VI., see Material); ascent to Dudje La (21.VI., 26.VI. all :Dolpo); — above Mukti- 
nath (20.IV.); Muktinath (21.IV.); Serku (21.IV.); Tukche (26.IV. all :Mustang); — Tarnga 
(8.-12.X.); Lobuche (22.IX. both :Solukhumbu, see Material). 


Vertical: During the presumed breeding season (VI): My records range between 4200m 
(Kangar 18.VI.) and 4800m (ascent to Dudje La (26.VI.); the other 7 sightings are even- 
ly distributed between these data. This makes only a small altitudinal belt, and in view of 
the ecological requirements of the species (see Habitat), it may indeed extend only up to 
5000 m (see Diesselhorst 1968:336). — Outside the breeding season (IX, X, IV): 22.IX. (Lo- 
buche, see Material) still in the breeding grounds at 4900 m; 8.-12.X. (Tarnga, see Materi- 
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al) already below the lower breeding area limit at 4050 m; E IV still far from the breeding 
grounds at Tukche (2650 m, 26.IV.), Serku (3400 m, 21.IV.) and Muktinath (3600 m, 21.IV.). 


Habitat: During the breeding season, the Robin Accentor lives in the alpine zone, mainly 
in the dry areas N of the main range. It prefers places where dwarf bushes provide cover, 
which is composed mainly of Rhododendron, Caragana, Lonicera and Salix, often close 
to running water. There rubeculoides often behaves quite secretive, and only rarely is it to 
be seen in the open. The song is also normally displayed hidden in this cover. The other 
Nepal breeding area, Khumbu, is exposed to monsoon precipitation, though it is moderate. 
Only in Dolpo does P. rubeculoides live in the same altitudinal belt with P. strophiata and 
P. fulvescens. However, fulvescens prefers the rocky open areas, rubeculoides and stro- 
phiata low and sparse bushy plant cover. Generally, strophiata seems to be confined to 
slightly moister microhabitats, but, as their altitudinal belts largely overlap, the situation is 
not very clear. — As concerns strophiata and rubeculoides, the situation in Charka allows 
a more general conclusion: in the vegetationless village and close to it, fulvescens has its 
strongholds, in the dwarf Rhododendron on the slopes below the village and near the river 
bank, rubeculoides is the only species. In the Everest area (Khumbu), where fulvescens is 
absent but strophiata present, the ecological situation differs (see Diesselhorst 1968:336). 
As would be expected from these habitat requirements, I did not come across the species 
in the extremely wet Kanchenjunga area. — Specimens in the winter quarters (or on the way 
back to the breeding grounds) were single or in small flocks (up to 5) in open agricultural 
land. — For a general account of the species’ distribution and ecology see v. Vietinghoff- 
Scheel (197 7b). 


Prunella himalayana Blyth 


Taxonomic note: This monotypic species forms a binary group with P. collaris; for wing 
and tail relations see P. collaris. 

Material: 1 specimen: J Dolakha Distr., Thodung, 3200 m, 8.1V.1973: 12. 

Measurements: Wing-L 93.5mm. — Tail-L 54.5mm. — Bill-L 12.5mm. — Tarsus-L 22mm. — WTI 
29.9%. — TWI 58.3%. 


Notes: Ovary inactive. Bill black, lower base yellowish: feet light flesh-coloured. 


Horizontal, vertical: The collected specimen originates from a flock of about 25, which fed 
on clearings and close to the forest edge in the area of mixed coniferous/broad-leaved fo- 
rests of Thodung. The Altai Accentor is a regular winter visitor to Nepal. Though late spe- 
cimens stay up to (rarely) M V (Inskipp & Inskipp 1991), there is not the slightest evidence 
for breeding activities in Nepal and E of this country, and, probably likewise not at all in 
the Himalayas E of the Indus knee. However, all recent authors emphasize the Himalayas 
as part of the breeding range of himalayana (Marien 1951, Ali 1962, Ali & Ripley 
1973b,9:148). Apart from two alleged breeding records in the Chumbi Valley, Himalayan 
S Tibet, there is no other hint and the two existing ones were never confirmed by recent 
records. Ali & Ripley’s (1973b,9:149) and Portenko & v. Vietinghoff-Scheel’s (1974) maps 
did not take this into account. Very probably, the Nepal wintering birds are long distance 
migrants, which may even cross large parts of Tibet to reach their winter quarters. 


Prunella collaris nipalensis (Blyth) 

Material: 5 specimens: D Dolpo Distr., above Kangar (descent from Namu La into Tarap Valley), 
4900 m. 17.V1.1973: 12 ** Mustang Distr., Ghasa gorge, 1900m, 24.1.1974: 138. S Solukhumbu 
Distr.. Lunak near Cho Oyu glacier, 5070m, 10.X.1970: 1 o (certainly &) * Gorak Shep, 5200m, 
26.IX.1970: 23. 

Measurements: The plumage and tarsi values include the 17 specimens collected by Diesselhorst in 
Nepal. — Wing-L 3 (16) (93) 97-105 mm, x=99.8, s;=2.85; 2 (6) 87-95 mm, x=92.0, s;=2.95. — Tail- 
L 6 (15) (61.6) 65.5-75.5 mm. x=68.2, s,=3.14. — Bill-L ¢ (4) 12-14mm; 2 (1) 12.5mm. — Tarsus- 
E& (15) 23-26mm, x=24.5, s,=0.77. 

The following indices (Tab.4) are based on 9 additional S Chinese specimens of nipalen- 
sis (Museum Dresden); they are compared with 33 European specimens (ssp. collaris, sub- 
alpina) as well as 29 P. himalayana (Mus. Berlin, Bonn, Dresden, New York). 


Tab.4: WTI and TWI values of European and Asian subspecies of P. collaris and of P. himalayana. 


WTI (%) x Ss n TWI (%) x Si n 
P collaris (Europe) 255-299 27.7 113 33 60.6656 633 151 33 
P.c.nipalensis  -202268 230 197 2 64.1-71.9 673 192 28 
P. himalayana 331.922. 304 127 29 576624 60.0 1.51 27 


Notes: P. c. nipalensis and P. himalayana show very distinct proportional differences of the wing and 
tail feathers, which are “bridged” by the European P. c. collaris and P. c. subalpina; unfortunately, P. 
himalayana did not radiate into geographically differing forms. 


Horizontal: My records are from the massifs of Dhaulagırı, Annapurna, Mt. Everest and 
Lumbasumba Himal W of Kanchenjunga. — Namu La (17.VI. :Dolpo); — ascent to Dapa 
Col (13.VII.): Ghasa (24-II., 28.11]. :Mustang); — below Thorung La (20.IV.); Tal (12.IV. 
:Manansg):; — ascent to Pomri La (29.V.); Gabri Khola (28.V.); Tangje La, W slope (23.V. 
:Sankhua Sabha). 

Vertical: During the presumed breeding season (V-VII): Our records range from 4350m 
(Gabri Khola, 28.V.) to 5000 m (Dapa Col, 15.VII.); 4 additional localities are evenly dis- 
tributed within this belt. The actual belt where breeding activities occur is difficult to de- 
termine and is still uncertain, at least the upper limit. It seems to depend on the local 
precipitation rate. Diesselhorst’s (1968:334) detailed considerations admit breeding activi- 
ty between 4750 and 5400 m in Khumbu (proven 4750-5100 m), but the belt extends down 
to at least 4400 m in the dry Thakkhola (see Breeding). 


Outside breeding season (IX, X, II, III, IV): Records between 1600m and 5200m. In de- 
tail: In IX and X specimens still stay within the breeding belt (see Material). In II, III and 
at least to M IV, parts of the population reside in the foothills of the main range (down to 
1600 m) but close to the breeding quarters (see Migration) and within IV are (all ?) on the 
way back to or have already reached them (4900m and 5000m Thorung La, 20.IV.). 

Habitat: The Alpine Accentor occupies the highest altitudinal belt of all Nepal congeners 
and breeds well above the areas of Rufous-brested, Brown and Robin Accentor. As gene- 
tally stated (Fleming et al. 1976, Diesselhorst 1968:333, Inskipp & Inskipp 1991), collaris 
occupies the alpine-arctic habitat of the Himalayan main chains, from the last patches of 
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the highest meadows to the inhospitable barren boulders and steep slopes with rocky out- 
crops and rock debris. It certainly belongs to the few Passeres with the highest outposts of 
small breeding populations in the High Himalayas, and together with Phoenicurus erythro- 
gaster, Ph. ochruros and Eremophila alpestris it is member of the uppermost passeriform 
bird communities in the area. It is unproven whether the smaller species strophiata, fulves- 
cens and rubeculoides penetrate to the lower part of the collaris belt and compete with the 
larger species or whether their upper and lower limits, respectively, are defined by ecolo- 
gical factors only. In the area of collaris, I never came across one of the other species. 


Breeding: An adult carried food toward the nest/fledged young on 13.VII. (4400 m, ascent 
to Dapa Col). Diesselhorst (1968:334) saw fledglings still being fed on 21. and 24.VII. 


Migration: Only strictly altitudinal within the main chains. Hitherto, the lowest winter re- 
cords are within the dry areas N of the main range: 1900 m below Ghasa (24.II., 28.11.1974; 
:Mustang), 1600 above Tal (12.IV. :Manang). In all, 10 birds were concerned, which kept 
together in scattered pairs without acoustic and/or visual contacts. When disturbed, they 
flew off in pairs. 


TURDIDAE 


Brachypteryx 


The Nepal list includes 3 species (stellata, montana, leucophrys); at least stellata and mon- 
tana breed. B. leucophrys reaches its westernmost limit near the E Nepal border and its 
status there is unclear. The remaining species are local and rare and their biology poorly 
known. They replace each other altitudinally, montana staying in a lower, stellata in a 
higher belt. 


Brachypteryx stellata 

Horizontal, vertical: Descent from Pomri La to Pahakhola, 3670m (30.V. :Sankhua Sab- 
ha). 

Habitat: The only specimen observed was in a ravine in heavy Abies-Rhododendron forest 
beside the path leading down to Pahakhola; it was shy and could be viewed at for a few 
seconds only. Gould’s Shortwing is a Himalayan endemic with few findings from Nepal 
including one (the only one recorded for the species) breeding record (fide Inskipp & In- 
skipp 1991). The vertical distribution in Nepal may concentrate in the upper Abies-Rho- 
dodendron zone (3500m and above), but extends beyond the timberline further east (see 
Ali & Ripley 1973,8:204). 


Brachypteryx montana 


Horizontal, vertical: above Pahakhola, 2700m (3.VI. :Sankhua Sabha); — between Pass 
Deorali and Hellok, 2700 m (17.V.); Omje Kharka NW Yamputhin, 2400 m (2.V. both :Ta- 
plejung). — Inskipp & Inskipp (1991) indicate a broad altitudinal span (2560-3660 m), but 
I found it to be very limited in the upper subtropical zone in forests dominated by Quer- 
cus semecarpifolia and other broad-leaved trees (Pahakhola, Omje) and by Tsuga dumosa 
(2400-2700 m). 
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Habitat: I noticed the White-browed Shortwing in dense wall-like riverside bush along lar- 
ger streams within mature forest (Pahakhola; Omje) or in dense undergrowth of fallen trees 
and logs in mature Arundinaria/Rhododendron/Tsuga forest (Deorali/Hellok). It is extre- 
mely difficult to spot there unless by voice. 


Vocalizations: According to my limited experience song, even of known territorial ¢, is 
rarely to be heard. I found it most often provoked by the observer’s approach to the hid- 
den bird: the nearby bird gives a sudden “unexpected” outburst of one, sometimes sever- 
al, rarely a series of verses displayed from the hide. The verse is about 3 s long and 
combines whistles of different pitch with phylloscopine warbles. Judging from these acou- 
stic characters, including the high pitch of the whistled parts (4.16-6.5 kHz) and the appa- 
rent affinity to running noisy water, Martens & Geduldig (1990, which see for sonagrams) 
classify the species as a “torrent bird”. 


Luscinia 


The Nepal list comprises local breeding birds (pectoralis, brunnea) and winter guests from 
the N Palaearctic (calliope, svecica, cyane). L. pectoralis and brunnea differ greatly in eco- 
logy: The former lives in the dwarf bushy zone above timberline and its affinties are en- 
tirely Palaearctic, while the latter is confined to the transition zone between upper 
Indomalayan (Oriental) and lower Palaearctic belt, always in the understorey of forests and 
often close to water courses (see also general remarks on Tarsiger). 


Luscinia svecica 

Taxonomic note: An assignment to subspecies is not possible. According to the literature 
L. s. saturatior 1s small, maximal wing-L 72 mm and can hardly be considered for this spe- 
cimen. 

Material: 1 specimen: N Chitawan Distr., Tekouli, Hatisar, Rapti banks, 300m, 12.11.1970: &. 


Measurements: Wing-L 73.5m. — Tail-L (52mm). — Bill-L 11.5mm. — Tarsus-L 26.5mm. — WTI 
21.8%. — TWI (70.7%). 


Notes: Moult: The two TI growing. According Glutz & Bauer (1988:214) moult in- winter does not 
effect wings and tail. 


Horizontal, vertical: J.M. came across only this specimen. A regular winter visitor at low 
altitudes (Inskipp & Inskipp 1991). 


Luscinia pectoralis confusa Hartert 

Luscinia [calliope] pectoralis 

Taxonomic note: The two Rubythroat species form a superspecies (Haffer 1988 in Glutz & 
Bauer, 11/I: 100-101). The difference in coloration pattern of the tail is as in Lanius [cri- 
status] cristatus and L. [cristatus] collurio. The Chinese Luscinia c. beicki is more stump- 
winged than the northern calliope (WTI, x=22, against 25%), the Chinese L. p. tschebaiewi 
is even more stump-winged (WTI x=15%). TWI values increase in the same order. 


Material: 1 specimen: D Dolpo Distr., descent from Jungla Banjyang to Tarakot, 4070 m, 1.V1.1973: 
3. 
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Measurements: Wing-L 77 mm. — Tail-L 63 mm. — Bill-L 12.4mm. — Tarsus-L 30 mm. — WTI 14.3%. 
TWI 81.8%. 


Notes: Testes strongly swollen; bill black, feet grey-black. 


Horizontal: My records only from dry areas of the Dhaulagiri area. - Ringmo/Phoksumdo 
Lake (4.V1.1970, 15.V1.1973); Kangar, Tarap Valley (18.VI.); Mukut (18.VI. all :Dolpo); 
— descent to Kali Gandaki Valley from Dudje La, several singing d (28.V.); ascent to Da- 
pa Col (13.V., 13.VII. both :Mustang). 


Vertical: Our observations in V-VII (breeding season) between 3900m and 4350m (both 
upper Kali Gandaki Valley). Diesselhorst’s (1968) account on the species in Khumbu area 
is most detailed. He found it most common between 4700 and 4900 m, rarely and locally 
between 4250 and 4300 m. Lowndes (1955) noted breeding in Manang from 3960-4570 m. 


Habitat: During the breeding season, the Himalayan Rubythroat is a species of open land- 
scapes exclusively above the tree line. Steep slopes (below Jungla Banjyang) and gentle 
valley floors (Kangar) are settled as well. I found it within knee-deep Rhododendron scrub 
(Kangar), low Rosa sericea bushes (Mukut), scatterd dwarf Juniperus scrub (ascent to Da- 
pa Col). At least a few bushes here and there are important requirements, often intersper- 
sed with large boulders. Very apparently, pectoralis is predominantly a species of the dry 
Inner Valleys and the N-facing slopes of the main range. However, well established popu- 
lations exist in the Everest region, but at generally higher altitudes than for example in 
Dolpo and in Manang (Lowndes 1955). Though these localities are not situated in com- 
plete rainshadow, rainfall is reduced at the higher elevations of Khumbu close to Everest. 
In the extremely moist areas S and W of Kanchenjunga, I was not able to locate it at ap- 
propriate altitudes (V 1988). Concerning these ecological requirements, sighting of a bree- 
ding specimen at only 3300 m (Thare Pate, Ali & Ripley 1973,8:222), well within the forest 
zone, is not likely and needs confirmation. 


Luscinia brunnea (Hodgson) 
Luscinia [cyane] brunnea 


Taxonomic note: Haffer (1988) introduced this superspecies (in Glutz v. Blotzheim & Bau- 
er 11/2:100). The two allospecies are largely the same in their proportions of remiges and 
rectrices and their songs are similar (see sonagrams Fig.62a-g, h-m). L. brunnea resembles 
several Tarsiger species with respect to coloration, but their tail feathers are of different 
form and their tail is relatively long (> 70%). | 

Material: 5 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan/Uttar Ganga plain, 2950 m, 8.-17.V.1973: 15, 2d 
juv., 12 * Mustang Distr., Thakkhola, Chadziou Khola, 2600 m, 30.V1.1970: 1. 


Measurements: Wing-L ¢ (2) 75.5 and 79.5mm; & juv. (2) 72.5 and 75mm; 2 75mm. - Tail-L ¢ 
(2) 47 and 51.5mm; 6 juv. (2) 46 and 48mm; 2 .43.5mm. — Bill-L ¢ (2) 12.4 and 13mm; ¢ juv. 
(2) 12.2 and 13mm; @ 11.7mm. — Tarsus-L d (2) 26mm each; & juv. (2) 25.5 and 26.5mm; 2 
26 mm. — WTI 3 (4) 18.0-21.4%; 2 22.7%. — TWI ¢ (4) 62.3-64.8%; 2 58.0%. 


Horizontal: My records stem from NW Dhaulagiri to near the Sikkim border. - Gompa/Ta- 
rakot (6.VI. :Dolpo); — Dhorpatan (8.-17.V.; see Material); pasture Thankur NW Dhorpa- 
tan (27.V.); below Bega Deorali (15.V.); upper Myagdi Khola, between Boghara and 
Dobang (21.V. all :Myagdi); — ascent from Choya to Lake Titi (2.V.); Chadziou Khola near 
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Ghasa (30.VI. see Material); above Ghasa (5.V. all :Mustang): — between Chitre and Ghand- 
rung (30.IV., 7.V. :Parbat): — above Landrung and Tolka (8.V. :Kaski); — Trisuli Valley, near 
Dhunche (23.IV. :Rasuwa); — Kathmandu Valley, Phulchoki Mt. (25.IV., 14.V. :Lalitpur); — 
between Mure and Hurure (9.-16.VI.); below Pahakhola (4.VI. both :Sankhua Sabha); — 
Tamur Valley, below Walungchung Gola (19.V.); Omje Kharka and Omje Khola near Yam- 
puthin (2.V.; 15.V.); confluence of Tada and Kabeli Khola (24.IV. all :Taplejung). 


Vertical: During the breeding season (V-VIJ): Altitudes of 11 localities range between 
1380 m (above Landrung, 8.V.) and 3400m (Gompa/Tarakot, 6.VI.); among them 12 loca- 
lities range from 2400 to 2650 m. The breeding belt is not easy to ascertain. Still in V, sin- 
ging d may disappear after a short display period (Omje Kharka, 2.V., 2400 m), others are 
far from the breeding grounds still E IV (Tada/Kabeli, 24.IV., 1000 m). Diesselhorst 
(1968:291) found it up to 3400m at Ting Sang La, and according to Inskipp & Inskipp 
(1991). it breeds above 2135 m. “Numbers nest on Sheopuri at 8400 ft” (2600. m) (Proud 
1955). — Outside breeding season (IV): The silent 6 from 1000 m (Tada/Kabeli Khola, 24 
IV) was caught in a mistnet in riverine bush. 


Habitat: Generally, the Indian Blue Robin lives in closed forests with a dense understorey 
of bushes, herbs, fallen logs and even tangled vines. Quite often it is encountered close to 
running water, mostly streams or small rivers, within the dense bush layer (Dhorpatan: 
Omje Khola; Walungchung: Mure/Hurure) and maybe as a consequence, the territorial song 
shows at least tendencies of adaptation to the noise of torrents (see Vocalizations). On the 
other hand, comparatively dry habitats are also occupied (Omje Kharka; Gompa/Tarakot; 
ascent to Titi Lake). The types of forest vary widely. They range from rich subtropical 
broad-leaved near the lower limit to temperate forests at the upper limit, including Pinus 
wallichiana (close to Titi Lake), Abies spectabilis with Betula and Rhododendron (Thak- 
sang) and Picea smithiana (Gompa). Only rarely are the dry forests N of the main range 
also inhabited (near Lake Titi, 2700m; Gompa/Tarakot, 3400m). Locally, this Robin is 
common. The specimens from Dhorpatan were all caught in permanently erected mistnets 
within a few meters of the river. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.62a-g) is subdivided into distinct verses, which are 1.5- 
2.4 s long; syntax clear and regular, 3 parts: (i) 1-3 introductory whistles at the same fre- 
quency, (ii) followed by 1 or several phrases: (a) simplest case is the repetition of 1 
(complex) note (Fig.62c), sometimes trill-like, (b) repetition of a 2-note group; (ili) be- 
tween (1) and (ii) a simple or complex part is often interspersed, e.g. a single note (Fig.62e), 
another phrase (Fig.62g), and additional notes giving the whole verse a complex structure 
(Fig.62b). — Frequency bandwidth is broad, up to nearly 7 kHz for the whole verse, lower 
limit near 2.5 kHz, the individual note up to 4.2 kHz (Fig.62c). — The verse repertoire of 
the individual ¢ is large. 7 consecutively produced verses (Fig.62a-g) are all different; ex- 
cept for the introductory whistles no note is part of any 2 verses of the 2 d investigated. 
This syntax scheme also applies to the Kashmir population. 


The song of the allospecies T. cyane (Fig.62h-m) shows similarities: verse with introduc- 
tory notes (no whistles) followed by a long trill part consisting of repeated 2-note groups. 
The components are located in different frequency bands and are of different width; gene- 
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ral syntax simpler than in brunnea. Frequency range 2-3 kHz lower in cyane. In Nepal the 


brunnea song may be confused with that of Tesia cyaniventer (which see, Fig.79f-h), main- 
ly due to the whistled introduction. Both have been found syntopically. 
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Fig.62: Territorial song of Luscinia species. — a-g) L. brunnea, 7 verses of | d. Dhorpatan 8.V.1973. 
h-m) L. cyane, 5 verses of 1 ¢, Russia, Ussuriland, NE Bikin 2.VI.1990. — Note different frequency 
scales. 
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Tarsiger 


Four species are on the Nepal list, all breed (cyanurus, chrysaeus, indicus, hyperythrus). 
In terms of ecology, they are all quite similar, being forest dwellers of the Palaearctic zone 
not found below the fir (Abies) belt. They occupy the lowest bush stratum close to the 
ground or even the ground proper. Only chrysaeus penetrates into zones above timberline, 
even into the alpine belt devoid of bush vegetation. The ecological relations of these spe- 
cies have not yet been worked out. In this respect the Luscinia and some of the Brachy- 
pteryx species are also to be taken into account. All Tarsiger species apparently reached 
their Himalayan aréas from area parts adjacent to the E Himalayas, which are now much 
more extensive; only hyperythrus is confined to the eastern Himalayas, central Nepal being 
its westernmost outpost. 


Tarsiger hyperythrus 


Horizontal: My records are from the eastern tributary of the Arun to upper Simbua Khola, 
all 1988. — Upper Pahakhola below Pomri La (30.V. :Sankhua Sabha); — between Deorali 
and Hellok in Tamur Valley (17.V.); upper Simbua Khola (12./13.V. :Taplejung). 


Vertical: The 3 records, all from V within the presumed breeding season, range from 3200 m 
Tamur Valley, 3350m Simbua Khola to 3900 m Pahakhola. Inskipp & Inskipp (1991) give 
the vertical belt in “summer” as 3200-4200 m, but most records are from below 4000 m. 


Habitat: Heavy mixed coniferous forest, mainly Abies densa, intermingled with tree Rho- 
dodendron (Tamur Valley) and open Rhododendron bush (3-4m high) with individual Be- 
tula utilis trees above timberline (Pahakhola). | pair in the upper Simbua Khola stayed for 
2 days in a small forest clearing (M V), a temporary yak pasture, where both sought shel- 
ter against heavy snowfall at higher altitudes (together with other high-altitude passerines). 
The & being silent, they apparently were not at or near the breeding ground. The species 
is rare in Nepal and is met mainly in the eastern parts of the country (Inskipp & Inskipp 
1991). 


Vocalizations: Of territorial song (Fig.630-0’’) only 2 verse types of 1d are available. They 
show whistled and strongly frequency-modulated notes; two such parts may form combi- 
ned notes (Fig.630-0’). Auditory impression like “te rree treyre”. — Warning call of the d 
is a low “tak tak”. 


Tarsiger indicus indicus (Vieillot) 


Material: 4 specimens: D Mustang Distr., Thakkhola, Chadziou Khola, 2600 m, 2.X1.1969: 1¢ juv. B 
Rasuwa Distr., Syng Gyang, 3200m, 23.IV.1973: 1d juv. J Dolakha Distr., Thodung, 3200 m, 
8.IV.1973: 1d juv. (song specimen). K Sankhua Sabha Distr., Thudam, 3600 m, 26.V.1988: 14 (song 
specimen). 

Measurements: Comparative material from the collections in Berlin, Dresden and Munich was inclu- 
ded. As a result, juvenile d are markedly smaller than adult ¢ and in addition relatively short-tailed: 
TWI 6 juv. (5) 79.7-82.4%, x=81.3; & ad. (6) 82.9-90.9%, x=88.1. — Interestingly, T. i. formosanus 
from Taiwan, which does not develop such bright colours as the continental form, according to the 
measurements presented by Hartert has wing/tail relations like those of juvenile T. i. indicus. 
Wing-L 3 82, 3 juv. (3) 76-79 mm. - Tail-L 3 68; 3 juv. (3) 62-63 mm. - Bill-L (from the front 
edge of the nostril) d 7; 3 juv. (3) 6.5-8mm. — WTI 6 20.7; 3 juv. (3) 16.3-18.4%. - TWI 3 82.9, 
3 juv. (3) 79.7-82.4%. 
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Notes: Bill black, feet dark gray. Testes of ad. d 8mm, that of IV-d juv. only slightly smaller. 

Horizontal: Records range from Thakkhola to near the Sikkim border. — Chadziou Khola 
W Ghasa (2.XI. :Mustang); — Gosainkund, Syng Gyang (23.-26.IV.; see Material: :Rasu- 
wa); — Thodung (8.IV.; see Material; :Ramechap); — above Pahakhola (30.V. :Sankhua Sab- 


ha); — Thudam (26./27.V.; see Material); — Pass Deorali above Yamputhin (16./17.V. both 
:Taplejung). 
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Fig.63: Vocalizations of Tarsiger species. — a-f) 7. chrysaeus, territorial song, a-d) 4 verses of 1 d, 
Thudam 26.V.1988; e-f) 2 verses of another ¢. 

g-n) T. indicus, g-m, territorial song, g-k) 4 verses of 1 d, Thodung 8.IV.1973; 1) Syng Gyang 
26.1V.1973; n-n”: warning calls, 3 call series of 1 ¢, Thodung 8.IV.1973. 

0-0”) T. hyperythrus, territorial song, 3 verses of 1 d, above Pahakhola 30.V.1988. 
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Vertical: Presumed breeding season (IV, V): Lowest records: 3200m: Syng Gyang 
(23./26.1V.), 3200m Thodung (8.IV.); — highest ones: 3600m above Pahakhola (30.V.), 
3600m Thudam (26.V.); 3700 m above Thudam (27.V.). Three more records fit into this 
series smoothly. — Outside breeding season (XI): 2600m Chadziou Khola (2.XI.). — Ins- 
kipp & Inskipp (1991) give the “summer” records (months ?) from 3000 m to 4000 m with- 
out further comment. The vertical belt between 3200m and 3700m forms, at least in E 
Nepal, the centre of the distribution. The species is difficult to observe, but its voice once 
known is easy to recognize, even over quite large distances. Except the XI record, all others 
include not only the study skins but also records by ear. Thus, the relatively small belt gi- 
ven here seems to be quite realistic. 


Habitat: The White-browed Bush-Robin occupies the lower bush storey of heavy mixed 
broad-leaved, mainly Rhododendron, and Abies forest. There it keeps close to the ground 
and may even display its song from the soil surface (Thodung, 8.IV.). d defending a ter- 
ritory, appr. 150-200 m in diameter, apparently hasten along more or less fixed paths through 
the forest bush storey and display their sound verses every few seconds from a different 
place. Consequently, the observer may be on guard and may expect the ¢d at fixed places 
within its territory every 15 or 20 minutes (Thudam, 26.V.). The White-browed may visit 
forest edges, but in general, it is a bird of the dense understorey and difficult to observe 
without knowledge of its song. 


Breeding: Juveniles without blue feathers had enlarged gonads (Thodung, 8.IV.; Syng 
Gyang; 23.IV.) and apparently were ready to breed; the Thodung specimen, in addition, 
was actively singing. 

Vocalizations: Territorial song (Fig.63g-m) consists of short verses (0.95-1.35 s long). The 
verse is a combination of a few long notes at the beginning, which account for nearly half 
of the verse’s length, and much shorter notes at the end, the latter mostly simple down- 
strokes (Fig.63g-k), rarely up-strokes (Fig.63m). Further syntax regularities of the materi- 
al at hand are not discernible (44). Precise repetition of notes does not seem to occur. The 
unique syntax scheme gives the verse a remarkable audible impression: “Song a bubbling, 
double phrase combined to produce an unusual echo effect ‘shri-de-de-de...de-de-dew’” or 
“wee-de wee-de trtrtr”” (Fleming et al. 1979). — Warning (excitement) calls (Fig.63n-n’’) are 
whistled upstrokes, mostly starting with a short and slight downstroke (rising “heed”’) of- 
ten combined with click-like “kr kr kr..” notes. 


Tarsiger chrysaeus chrysaeus Hodgson 


Material: 5 specimens: G Ghorka Distr., Rupina La, Manaslu massif, 4000 m, 8.VIII.i983: 13. B Ra- 
suwa Distr., Gosainkund, Syng Gyang, 3200 m, 24.1V.1973: 1d juv. S Solukhumbu Distr., confluen- 
ce of Imja- und Phunki Drangka, 3250 m, 30.IX.-3.X.1970: 15 juv., 1d pull. (30.IX.), 18. 


Measurements: Wing-L d 68.5; d juv. (2) 64 and 68.5mm; ¢ pull. 65mm; $ 64.5mm. — Tail-L 9 
54mm; d juv. (2) 52, 54mm; d pull. 52 mm. — Bill-L (from front edge of nostrils) d 7; ¢ juv. (2) 
8mm; 6 pull. 6.5mm; 2 8mm. - WTI 3 13.9; & juv. (2) 12.5 and 13.1; ¢ pull. 13.9%. -— TWI ¢ 
78.8; & juv. (2) 78.8 and 81.3; 3 pull. 80.0%. 

Notes: A comparison of 11 adult with 7 juvenile 5 of T. chrysaeus revealed far less marked age dif- 
ferences in relative tail length than in T. indicus. — & juv. bill horn-grey to bluish, feet dark flesh- 
coloured-grey. Testes of this & (24.IV.) 7 x 4mm. 
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Horizontal: Gosainkund, Syng Gyang (24.IV.; see Material; :Rasuwa); — Tabruk Kharka 
(8.VIII.; see Material; :Ghorka); — confluence of Imja and Phunki Drangka (30.IX.-3.X.; 
see Material; :Solukhumbu); — descent to Pahakhola (30.V. :Sankhua Sabha); — from Ya- 
muthanga to Pomri La (29.V.); Gabri Khola above Thudam (28.V.); Thudam (27.V.); from 
upper Kangla Khola to Thudam (25.V. all :Taplejung). 


Vertical: During the presumed breeding season (IV, V, [VIII]): The altitude of 9 localities 
ranges from 3200m to 4450m. Lowest ones: 3200m Syng Gyang (24.IV.); 3550m Thu- 
dam (27.V.); — highest ones: 4350 m Gabri Khola (28.V.); 4450m below Pomri La (29.V.). 
Five more records fill the gap continuously. These data result in a belt slightly wider than 
1200 m. Inskipp & Inskipp (1991) summarize Nepal summer data as “most frequent” be- 
tween 3500 m and 4200 m, but their altitude bar indicates even higher records, which they 
do not specify. It is unlikely that the species exceeds 4500m in Nepal during summer. 


Habitat: The Golden Bush-Robin is, from the viewpoint of ecology, quite diverse. It lives 
within the whole fir-determined coniferous belt up to timberline, penetrates into the bushy 
and dwarf Rhododendron zone, Salix stands along water courses and even into the bush- 
free open alpine pastures, where it keeps to steep and rocky places (Lumbasumba Himal, 
28./29.V.). However, even within the forest belt, the species is confined to open places, 
clearings, forest edges with dense bushes, where it is quite secretive and easily overlooked. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.63a-f) is short and trill-like. Notes are also short, most- 
ly simple up- and down-strokes, but angular downward-opened notes frequently occur. For 
those with a strong frequency modulation superimposed see Fig.63c, e, f. All notes tend to 
have a rapid frequency shift, hence the trill-like auditory impression. — Syntax is irregular; 
repetitions of note groups are rare (Fig.63b, f central part). Every d uses several verse 
types; in the 2d investigated 1 used 4 (Fig.63a-d), from the other one are illustrated 
(Fig.63e-f). — Frequency is very homogeneous; variation is minute, all notes being con- 
centrated within a small frequency band of 3.5-4 kHz wide, the individual note only slight- 
ly narrower (bandwidth ranging from 2.5-6 kHz). — Song is secretively displayed from 
dense low bushes, rarely while the bird is exposed at the tops of twigs or stones (above 
the closed zone of bushes). 


Tarsiger cyanurus rufilatus (Hodgson) 


Taxonomic notes: Ali & Ripley (1973,8:233) write: “Blue plumage apparently not acqui- 
red before two years old.” And Neufeldt (in Glutz v. Blotzheim & Bauer, 1988, 11/I: 270) 
found in T. c. cyanurus that 5 in the 2nd year of life (in which they are thus not yet blue) 
are characterized by an absence of the dark band across the crop, little dorsal blue colour 
and a white stripe in front of the eye. An unobtrusive d from 9.V. does not show the crop 
band, but still has very slender tail feathers. An unobtrusive d from 16.IV. has the crop 
band, and lacks juvenile-like distally slender tail feathers. 

Material: 15 specimens: D Dolpo Distr., Ringmo/Phoksumdo Lake, 3650 m, 22.V.-3.V1.1970: 13, 2d 
juv. * Gompa/Tarakot, 3300 m, 12.V.1970 and 5.VI.1973: 18 juv., 12 ** Myagdi Distr., Dhorpatan, 
3000 m, 16.IV.1970: 1d juv. (tips of tail feathers relatively broad), 2° * Dhorpatan, Uttar Ganga plain, 
2950 m, 9.V.1973: 1d juv. * Muri, 2100m, 25.11.1970: 12 ** Mustang Distr., Thakkhola, Chadziou 
Khola, 2600 m, 24.X.1969: 15 * Thaksang, above Tukche, 3150 m, 9.VII.1970, 4.V11.1973: 15 pull., 
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12. B Kathmandu Valley, Godavari, 1600 m, 31.1.1970: 1 o ** Rasuwa Distr., Syng Gyang, 3200 m, 
232V.1973:168. 

Measurements: Wing-L ¢ (3) 83-87mm; & juv. (5) 78-81mm, x=79.4; d pull. 81mm; @ (5) 78- 
83mm, x=79.8; o 82mm. — Tail-L 6 (3) 62.5-67.5mm; 6 juv. (5) 58.5-62 mm, x=60.2; d pull. 
60.5mm; © (4) 59-62 mm; o 63.5 mm. — Bill-L (from front edge of nostrils) d (2) 7mm; ¢ juv. (4) 
6-6.5mm; 2 (4) 6-6.5mm; o 7mm. — Tarsus-L (3) 24-25 mm; ¢ juv. (5) 24-26mm, x=24.8; ¢ pull. 
255mm; 2 (5) 24-25 mm, x=24.4; o 24mm. — WTI (15) 20.5-22.9%, x=21.2, s;=0.75. — TWI (14) 
73.8-78.0, X=76.0 s;=1.50. 

Notes: Testes ad. 23.IV. 5 x 3mm, 3.VI. 5 x 4mm; juv. 16.IV. 2 x 1mm, 9.V. 8 x 4mm, 12.V. 5 x 
4mm, 22./23.V.3 x 3,5 x 3mm - bill black, feet black (ad.) or dark-grey (juv.). 

With the addition of Chinese material, a total of 21 rufilatus skins (incl. practicus, albo- 
coeruleus; pallidior not investigated) were compared with 46 cyanurus skins (incl. ussuri- 
ensis). The southern rufilatus is not only larger and (d) more intensively coloured blue but 
shows also stumpier wings, lower WTI and tends to have a relatively long tail (Tab.5). The 
last character is less marked than indicated by Meise (1937:551), who had fewer skins at 
hand. 


Tab.5: WTI and TWI ratios and relative length ot P9 in Jarsiger cyanurus cyanurus and T. c. rufila- 


tus. 
P9< or 
WII (%) x S; n >P2(%) P9=>P3(%) P9=>P4(%) 
T. ce. cyanurus 23-28 2331 1.10 46 = 123 27.1 
T. c. rufilatus 20-23 DAES 0.91 20 74.1 28.6 = 
WI (%) x Si n 


T. c. cyanurus 71.6-80.0 75.8 1.83 46 
T. c. rufilatus 73.8-83.3 TI 2.41 19 


Horizontal: Ringmo/Phoksumdo Lake (22./23.V., 13.VI.; see Material); ascent to Bagar La 
(11.VI.); Gompa near Tarakot (12.V., 5.VI.; see Material); Suli Gad Valley (20.V.), resting 
place Dhule (7.V. all :Dolpo); — Thankur (5.V., 26.V.); Dhorpatan (16./17.IV., 15.V.; see 
Material); Muri (25.Ill.; see Material; all :Myagdi); — Purano Marpha (23./24.IV.); Thak- 
sang above Tukche (27./29.IV., 4. VII., 7./8.VII.; see Material); Chadziou Khola (24.X.; see 
Material; all :Mustang) — Phulchoki Mt. (19.III.); Godavari (31.I.; see Material; both :La- 
litpur); — Syng Gyang, Gosainkund (23.IV.; see Material; :Rasuwa); — Ting Sang La 
(13./14.IV. :Sindhu Palchok); — upper Simbua Khola (12.V.); above Yamputhin (17.V.); pa- 
sture Lassetham (7.V. all :Taplejung); — Paniporua (19.IV. :Panchthar). 


Vertical: Presumed breeding season (from 3000m upwards in M IV-VII): lowest records: 
3000m Dhorpatan (16./17.IV., 15.V.); uppermost record: 3800m ascent to Bagar La 
(16.VI.). 17 localities are distributed as follows: 3000-3200 m: 6 loc.; 3200-3400 m: 6 loc.; 
3400-3600 m: 5 loc.; 3600-3800 m: 1 loc. From these data, no clear-cut optimum zone can 
be discerned. Diesselhorst (1968:292), working for several months in upper Khumbu, found 
the species between 3500m and 4200m, thus at considerably higher altitudes than most 
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other authors, and there may be local differences depending on local (climatic) circum- 
stances. Ali & Ripley (1973,8:232), referring to the whole Himalayan range, give 3000- 
4400m with optimum zone 3500-4000 m. Inskipp & Inskipp (1991) indicate “mainly” 
3000-4000 m in summer. The local vertical belts may vary somewhat but will not surpass 
1000 m in width. — Outside breeding season (III, below 3000 m in IV, X): 2000 m Phulcho- 
ki Mt. (19.II1.); 2100 m Muri (25.III.); 2300 m Paniporua (19.IV.); 2500 m Thimang (17.IV.); 
2600 m Chadziou Khola (24.X.). 


Habitat: The Orange-flanked Bush-Robin is an inhabitant of mixed, mainly coniferous fo- 
rests with a well-developed bushlayer of various Rhododendron species in monsoon preci- 
pitation area or of deciduous bushes in areas with much less rainfall. In all parts of the 
moist facies, fir (Abies) is the predominant species; apparently, cyanurus does not pene- 
trate into the adjacent pure oak (Quercus) zone to breed. The upper limit is determined by 
the timberline formed by Abies, Betula utilis, various bush Rhododendron. The species does 
not enter the pure upper bush zone. In dry Dolpo, it lives in Picea smithiana (Gompa/Ta- 
rakot) or in Pinus wallichiana/Cupressus torulosa forest (Phoksumdo Lake; also in Thak- 
khola: Purano Marpha). 

Breeding: Nest with 4 eggs in the Dhorpatan Valley (3000 m; 15.V.), S valley bottom bor- 
der, on small slope in fir forest along path in grass with little cover; — nest with 3 eggs in 
the Thankur Valley (3350m, 26.V.), below wooden plank in dark fir forest, built predomi- 
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Fig.64: Vocalizations of Tarsiger cyanurus rufilatus (a-i, |-m) and T. c. cyanurus (k). — a-i: Territori- 
al song of 4 d: a-e) Thaksang/Tukche 29.IV.1980; f) Thaksang/Tukche 27.IV.1980, 2nd JS; g-h) 2 
identical verses of 1 ¢, Ringmo/Phoksumdo Lake 13.V1.1973:; i) Gompa/Tarakot 5.VI.1973; k) Mon- 
golia, Tereldsh, M. Schubert 9.-11.VI.1979; — I-m) warning calls: I/l’) sequences of © at nest, Dhor- 
patan 15.V.1973; m) Thaksang/Tukche 22.IV.1980. 
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nantly of fern, lined with hair; — fledglings still being guided Thaksang/Tukche (3150 m, 
7.VII.). — Within the lower part of the vertical area, oviposition starts at the latest by 10.V., 
perhaps as early as B V. 


Migration: Only vertical. On 17. and 19.IV. singles still kept below the breeding belt (Thi- 
mang; Paniporua), at times when local populations are already at the breeding grounds. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.64a-1) is a short verse, 0.5-1.1 s long and comprises 3 
to 6 notes, all within a narrow frequency band, bandwidth 2 kHz or even near | kHz 
(Fig.641). The individual notes are frequency-modulated at an irregular but rapid rate, gi- 
ving the verse a somewhat rasping auditory impression (“tree -trr-tretritt’”). Whistled parts 
(notes) are nearly absent (Fig.64f). There is no regular syntax scheme and the notes of the 
verses of the individual ¢ are almost all different (Fig.64a-e), even more the verses of dif- 
ferent d (Fig.64a-1). Repetitions of notes rarely occur within the verse (Fig.64g/g’). In a 
series of 6 verses (5 in Fig.64a-e) all were different, some only slightly (Fig.64a and e). A 
series of 14 verses included 2 verse types (12+2 verses). Though the overall verse pattern 
is very similar, variability of the rapid frequency modulation produces the marked diffe- 
rences in fine structure of the notes. — Warning call (Fig.64l-m), once recorded at nest 
(Fig.641-1’), is a soft descending “heed” whistle often uttered in long sequences, someti- 
mes combined with a low “kr” note. 


Vocalizations of the northern nominate cyanurus (Fig.64k) and the southern rufilatus dif- 
fer considerably; they form regiolects (Martens 1996). Territorial song of the former is ri- 
cher in number of notes and note types, notes are much less frequency modulated producing 
a softer turdine auditory impression and repetition of notes (note groups) often occurs. Fre- 
quency range is, at least in some cases, also wider (for sonagrams see Bezzel & Löhrl 1972, 
Bergman & Helb 1982, Cramp 1988, 5; Glutz von Blotzheim & Bauer 1988). Warning calls 
also seem to differ; they descend in rufilatus (Fig.64l-m) and ascend in cyanurus (for so- 
nagrams see Glutz von Blotzheim & Bauer 1988). 


Copsychus 
Two quite different species as concerns morphology and ecology live in Nepal: saularis 
and malabaricus. Both are tropical in origin and are confined to low altitude in Nepal: sau- 
laris up to about 1500 m and often in close proximity to human settlements, the latter con- 
fined to the tropical lowlands and living only in undergrowth-rich forests. 


Copsychus saularis saularis (L.) 

Copsychus [saularis] incl. niger, sechellarum, albospecularis?, cf. Wolters (1980:424-425). 
Material: 3 specimens: B Kathmandu, 1350 m, 24.IX.1969, 5.II. and 4.11.1970: 19, 22. 
Measurements: Wing-L d 100mm; 2 (2) 96.5 and 97 mm. — Tail-L d 88mm; 2 (2) 83 and 86mm. 
— Bill-L 3 17; 2 (2) 16.5 and 18mm. — Tarsus-L ¢ 31.5; ? (2) 29 and 30.5 mm. — WTI (3) 17.5- 
19%. — TWI (3) 86-88.7%. 

Horizontal: Our observations from S Annapurna, from the Kathmandu Valley and from 
Arun Valley to the E border of the country. — Baglung (1.VI. :Baglung); — between Pok- 
hara and Kharé (20./21.I., 27.IV. :Kaski); — Kathmandu, outskirts of the city (all year 
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round); Tumlingtar (21.VI.); Dharapangma (21.VI. both :Sankhua Sabha); — Uyam (22.IV.); 
Yektin (21.IV. both :Panchthar); — Mai Khola, ascent to lam (8.IV.); Siwaliks, Nodia Kho- 
la near Soktim (7.IV. both :Ilam). 


Vertical: 260 m (Khare, IV), 500 m (Tumlingtar, VI), 800 m (Pokhara, II), 1000-1200 m (Sui- 
keth Valley W Pokhara, V), 1300m (Uyam IV); 1350-1450m (Kathmandu Valley), 1450- 
1570m (Dharapangma, VI); 1550 m (Yektin, IV); 1700m (Kharé, II). — The Asian 
Magpie-Robin lives in the Terai lowlands up to almost 2000 m, with only scattered distri- 
bution near the upper limit; it is confined to the subtropical belt. 


Habitat: The Asian Magpie-Robin has successfully settled the human environment in rural 
villages and in garden-rich outskirts of cities like Kathmandu and Pokhara. Densely plan- 
ted gardens with single larger trees, even small newly erected villages along the Siwalik 
chain, in an intermediate position between river valley and forest edge, have already been 
invaded by the Magpie-Robin. This suggests a primeval habitat: light forest of the subtro- 
pical belt. Large-scale deforestation of the midlands and forest replacement by open tree- 
rich agricultural vegetation supported the Robin, and only this vegetation change enabled 
it to extend its distribution up to the 2000 m mark. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.65a, b) consists of a continuous sequence of notes which 
is only indistinctly and irregularly subdivided into verse-like parts. Within defined se- 
quences different notes may follow each other (2nd row Ist half) or distinct phrases con- 
sisting of repetitions of 2-note groups (Sth row Ist half) up to 6-note groups (Fig.65b). 
Quality of notes is extremely diverse producing a partly coarse, partly melodious impres- 
sion. Notes may vary between pure long-drawn-out whistles (2nd row) and highly com- 
plex notes including rapid frequency changes (Ist row 2nd half), partly with harmonics 
(2nd row Ist half). Differences between individual d are pronounced and also involve syn- 
tax structure (e.g. verse delimitation, see Fig.65a and b). — Warning calls (Fig.65c-c”’) are 
verse-like (“zee-tat-tat..”) or slightly differing according to the number of “tät” notes, a 
very typical call. 


Singing activity starts in II, possibly earlier (upon arrival on 17.11.1974 vivid song activi- 
ty in Kathmandu); no song noticed on 21.VI. at the sites Dharapangma 1570m and Tum- 
lingtar 500m, nor on 22.VI. upon return to Kathmandu 1350 m. 


Copsychus malabaricus 


Horizontal, vertical: Our observations stem only from the foothills of the Siwalik Mts. be- 
tween 4. and 6.1V.1988, N Sunichare, 250m (:Ilam). Individual ¢ sang in the understorey 
of the Sal timber forest. The Shama is already known from the SE Siwaliks (Inskipp & In- 
skipp 1991). 


Phoenicurus 


Seven species occur in the Nepal Himalayas; five are breeding birds (caeruleocephalus, 
ochruros, frontalis, schisticeps, erythrogaster), two are migrants from areas N of the Hi- 
malayas (hodgsoni, erythronotus). All breeding species of Nepal are typically Palaearctic 
in origin, with their main distributional areas NW, N and NE of the Himalayas. In accor- 
dance to this geographic origin, their altitudinal belt in Nepal is partly confined to the up- 
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Fig.65: Vocalizations of Copsychus saularis. — a) Continuously given territorial song sequence, 18.6 s 
long, Kathmandu 23.11.1973; b) part of song sequence, Kathmandu 22.11.1973; — c-c’’: warning calls, 
Kathmandu; c-c’) 23.V1.1988; c”) 27.VI.1988. 


per forest zone (caeruleocephalus, schisticeps, ochruros only partly), partly extends to the 
alpine zone and totals about 2000 m for the whole species set. Three of them are among 
those Passeres whose altitudinal outposts reach the highest parts of the alpine zone that are 
still inhabited by birds at all, roughly near 5000 m (ochruros, frontalis, erythrogaster). 
Whereas frontalis and erythrogaster prefer (frontalis) or at least tolerate (erythrogaster) 
monsoon-influenced climate, the remaining three species are confined to dry climates, thus 
to conditions which prevail N of the main range. For ochruros, the N slopes of the major 
massifs act as S border of otherwise extended Tibetan areas. In schisticeps and caeruleo- 
cephalus the Dhaulagiri/Annapurna region forms the western- and easternmost outposts of 
their main areas N/NE and W of the Tibetan plateau, respectively. 
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As a result of similar habitat preferences, there is considerable overlap of distributional ran- 
ges, but distinct differences exist, too, in order to avoid habitat competition. The species 
adapted to various forest types (schisticeps, caeruleocephalus), claim different vegetation 
structures, i.e. bushy-open as opposed to more closed and forest-like. Ph. ochruros and 
frontalis require very similar conditions, but they are dry- and wet-adapted, respectively. 
Consequently, frontalis is rare, mostly virtually absent in the ochruros area and vice ver- 
sa. Ph. erythrogaster is the largest species and coincides in low population density with 
ochruros N of the main range, but with frontalis S of it. Because of their different sizes, 
they hardly interfere. (For ecological segregation of the slightly different set of Phoenicu- 
rus species in Tibet see Schäfer 1938:223-234). 


Kleinschmidt (1908a) presented an impressive colour painting of the morphological cha- 
racters of the montain-living Redstarts but he omitted the 2. The 4 (or 5) species Ph. 
erythronotus with alaschanicus, caeruleocephalus, schisticeps and frontalis, the last 3 of 
which breed in Nepal, appear to have reciprocal relationships with each other on the basis 
of their morphological characters. The more extensively red tail of the d erythronotus has 
dark tips in single individuals, most extended in T6. This dark region expands continuously 
in 6 of frontalis and schisticeps, ultimately producing the black tail of caeruleocephalus. 
The schisticeps and caeruleocephalus & still have reddish or red-brown outer webs of the 
tail but are clearly distinguished by the white throat patch and the large wing patch in schi- 
sticeps. 

With respect to the wing/tail relations schisticeps and caeruleocephalus differ very mar- 
kedly but in a way similar to vicariants: WTI in caeruleocephalus > schisticeps, TWI in 
schisticeps > caeruleocephalus; caeruleocephalus and frontalis show the same proporti- 
ons and also have tarsi of equal length (schisticeps is more long-legged). Completely out 
of keeping with the rest is the northern erythronotus, the TWI of which corresponds to that 
of schisticeps while its WTI is the highest (x=22.5%, cf. Eck 1983:15), that of schisticeps 
being lowest (x=17.5%). An obvious explanation might be the extended migrations of 
erythronotus, but one should keep in mind that the non-migrating Ph. [e.] alaschanicus, 
which lives at the same latitude, shows the same high WTI values as does erythronotus. 


Haffer (1988, in Glutz v. Blotzheim & Bauer 11:299) emphasizes regarding the redstart 
species that “deren phylogenetische Beziehungen noch weitgehend unbekannt sind”. Con- 
sequently, one should not rashly separate these species by different generic names. 


Phoenicurus caeruleocephalus (Vigors) 


Material: 18 specimens: D Dolpo Distr., Ringmo/Phoksumdo Lake, 3650 m, 22.V.-2.V1.1970: 48,4? 
* Gompa/Tarakot 3300 m, 13.-15.V.1970, 2.-3.V1.1973: 5d, lo ** Mustang Distr., Thakkhola, Tukche, 
Dambush Khola, 2900 m, 28.XI.1969: 12 * Thaksang above Tukche, 3150 m, 22.X1.1969: 19 juv., 
8.II.1974: 1d * Purano Marpha, 3200 m, 6.VII.1973: 16. 

Measurements: Wing-L & (11) 80.5-87 mm, x=83.7, s;=1.77; & juv. (1) 80.5mm; 2 (6) 80-83 mm, 
x=81.1, s,=1.50. - Tail-L 6 (11) 61-68.5 mm, x=64.6, s,=2.34; ¢ juv. (1) 61mm; 2 (6) 61.5-65 mm, 
x=63.6, s;=1.36. — Bill-L 6 (11) 11-13.5mm, x=11.6, s,=0.74; & juv. (1) 11:5 mm; 276) 10212 mm, 
x=11.1, s,=0.71. —Tarsus-L 6 (11) 21-23.5mm, x=22.0, s;=0.78; & juv. (225mm; 22 (6) 2055- 
23 mm, %=21.8, s,=0.88. — WTI (18) 18.1-22.5%, x=20.2, sg=1.18. — TWI (18) 74.4-81.3%, x=77.5, 
yallıp2 
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Notes: There seems to exist a tendency to relatively long tails in northern populations. Gonads in V 
distinctly enlarged. 

Horizontal: Our records from northern parts of Dhaulagiri and Annapurna only. — Ring- 
mo/Phoksumdo Lake (22.V.-2.VI., 14.VI., see Material); Gompa/Tarakot (13.-15.V., 2.- 
4.VI., see Material); upper Barbung Khola: near Kakkot, 15 (10.VI.); Pimring, 1d (12.VI. 
all :Dolpo); — Nilgiri forest near Jomosom (23.[/I.); Purano Marpha (13.-20.III., 23.1V., 9.- 
12.V., 6.-7.VII., see Material); Tukche (XI); below Nabrikot (XII); Taglung Khola E Lete 
(XI): Thaksang above Tukche (22.1.-8.II., 22.XI.; see Material; all :Mustang); — above 
Pisang (18.IV. :Manang). 

Vertical: Breeding season or close to it (M IV-VII): 2900 m Kakkot (10.VI.), 3000-3100 m 
Pimring (12.VI.), 3100m Pisang (18.IV.), 3200m Purano Marpha (23.IV., 9.-12.V., 6.- 
7.VII.), 3300 Gompa/Tarakot (V/VI, see Material), 3600-3700 m Ringmo/Phoksumdo Lake 
(V/VI, see Material). According to these data, the altitudinal range within the breeding sea- 
son is only about 800 m, but Inskipp & Inskipp (1991) indicate one record at 4250 m with- 
out precise data; this specimen was very likely not on the breeding grounds (see Habitat). 
Outside breeding season (XI-III): 2400m Taglung Khola (2.XII.); 2500 m below Nabrikot 
(1.XIL); 2650m, 2900m, 3150m near Tukche (22., 26., 28.XI., 27.U.-8.I1.); 3350m Nil- 
giri forest near Jomosom (23.III.). 

Habitat: In Nepal, the Blue-capped Redstart inhabits open forests, mainly with little un- 
dergrowth in the dry areas N of the Himalayan main range. In these areas coniferous fo- 
rests prevail: e.g. on Phoksumdo Lake: Pinus wallichiana/Cupressus torulosa; Tarakot: 
Picea smithiana, Betula utilis, Juniperus indica; Purano Marpha: Pinus, Cupressus. Besi- 
des this vegetation type, it regularly stays in recently grown thickets, where it is especial- 
ly difficult to locate (Phoksumdo Lake: Pinus). Scattered groups of Betula and adjacent 
Salix scrub (Phoksumdo Lake) do not suffice as summer habitat, and gorge-like valleys are 
also avoided (Suli Gad Valley: Martens 1972). Within the Thakkhola area, it is common in 
the dry forests of Purano Marpha, but is absent in the slightly moister and markedly den- 
ser/darker Thaksang forests (Pinus, Abies, Picea, except during pre-breeding season) a few 
kilometers (see Fig.30, 31) to the south. The conspicuous black and white appearance of 
the d seems to be suitable for signalling in the shadowed understorey of forests to which 
the species mostly keeps. N Dhaulagiri and N Annapurna are the easternmost outposts of 
the species’ area and its ecological niche seems to be quite limited there (see, in contrast, 
Bates & Lowther 1952, for Kashmir). Thus, the breeding range is rather restricted in Nepal 
as regards altitude and surface area. In the dry northern parts of the Dhaulagiri region, cae- 
ruleocephalus and schisticeps are sympatric, but their habitat preferences differ, the Blue- 
capped being confined mostly to the understorey of coniferous forests, the White-throated 
to more open tree formations, scattered trees and bushes on rocky slopes. Consequently, 
the two coexist only locally (Purano Marpha, 3200m; Phoksumdo Lake, 3600-3800 m). — 
For a general account of the species’ distribution and ecology see Neufeldt & v. Vieting- 
hoff-Scheel (1983). 


Breeding: d were already attacking each other and struggling for territories on 18.III.1974 
Purano Marpha. For size of ovaries/testes see Martens (1972); testes slightly enlarged 
(2mm) 8.IIl., reaching maximum size during VI and VII (8-9mm): follicles still small in 
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first half of V, 2 ovipositing 30.V. (Phoksumdo Lake); nest with 2 eggs 4.VI. (Gompa/Ta- 
rakot); fledglings together with adults 7.VII. (Purano Marpha). — The nest was in a fissu- 
re of a huge rock, with a broad bases of dry leaves and moss, lined with feathers. Eggs 
greyish-white, no distinct marks. 


Migration: Only vertical. The above data (and Rand & Fieming 1957:151) from Thakkho- 
la indicate that at least parts of the population stay close to the breeding grounds all year 
round; records in U up to 3150m (Thaksang), in HI up to 3350m (Nilgiri forest; see Ver- 
tical). 

Vocalizations: Territorial song (Fig.66a-c) consists of verses of different length (2-8 s) and 
irregular syntax: sequences of narrowly spaced, often differing note groups of equal fre- 
quency bandwidth and low overall frequency range follow each other at relatively long in- 
tervals (0.2-0.4 s). This regular series is disrupted by the insertion of single notes or small 
note groups in a higher frequency range. The two series’ frequency bands are almost com- 
pletely separated. Note groups of the lower series are uniform with regard to rapid fre- 
quency shift and overall frequency range, but show high variability in note fine structure. 
In the upper band whistle-like notes also appear. — Warning call series given at nest site 
(Fig.66d/d’) are composed of “eet” calls and repeated double clicks “tk tk tk..”. — Early 
onset of song display season: 7.11.1974 Thaksang; 13.11.1974 Purano Marpha. Though d 
and @ largely keep hidden in the bush layer and in the canopies, ¢ regularly sing expo- 
sed from twigs or treetops. 
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Fig.66: Vocalizations of Phoenicurus caeruleocephalus. — a-c) Territorial song; Purano Marpha; a) 
20.11.1974; b-c) 19.11.1974, possibly 2 different d. — d/d’) warning calls of d near the nest, Gom- 
pa/Tarakot 4.V1.1973. 
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Phoenicurus ochruros rufiventris (Vieillot) 


Material: 9 specimens: D Dolpo Distr., upper Barbung Khola Valley, Charka, 4350 m, 24.V1.1973: 1d. 
S Solukhumbu Distr., Thame Teng, 3900 m, 6.X.1970: 15 juv. * Tarnga, 4050 m, 10.X.1970: 23,28 
juv., 12, 1 o (probably 2) * Gorak Shep, 5150m, 23.IX.1970: 16. 

Measurements: Wing-L ¢ (4) 84-88.5mm, x=85.8; ¢ juv. (3) 86.5-89mm; 2 (2) 85 and 86mm. — 
Tail-L (4) 60-64 mm, x=62.3; 9 juv. (3) 62-63mm; @ (2) 62 and 63.5mm. - Bill-L ¢ (4) 11-13 mm, 
x=12.0; ¢ juv. (3) 12-13mm; & (2) 11.5 and 12mm. — Tarsus-L ¢ (4) 24-25 mm, x=24.3; & juv. (3) 
24-25mm; 2 (2) 24 and 26mm. — WTI (9) 19.1-23.7%, x=22.0, s;=1.43. — TWI (9) 70.2-76.2%, 
= 1225 — 1 94. 

Notes: 3 from 24.VI. (Charka): bill black, feet grey-black, testes large, 7 x 5mm. — An excellent sur- 
vey of the Black Redstarts was presented by Kleinschmidt (1908b), who also included an illustration 
of Phoenicurus hodgsoni. 


Horizontal: Our records from NW Dhaulagiri to Mt. Everest. - Ringmo/Phoksumdo Lake 
(15.VI.); ascent to Pass Bagar La from SW and N slope (17.VI.); Tarap Valley, Kangar 
(17./18.VI.); Barbung Khola: between Kakkot and Pimring (11./12.VI.), Pimring (12.VI.), 
Tarang (17.VI.), Charka (21./24.VI., see Material); ascent to Dudje La (25.VI.); Tajang 
Khola (21.VI. all :Dolpo); — Sangda (22.VI.), above Kagbeni (23.VI.), near Muktinath 
(20.IV.), between Jomosom und Tukche (30.VI.), near Choiro (19.VII. all :Mustang); — Bra- 
ga (18.1V. :Manang); — Khumjung (18.IX., 4.X., 18.X.), Dughla and Lobuche (21.IX.), Go- 
rak Shep (22.-27.IX., song heard also), Thame Teng (6.X.), Lunag (9.-11.X.), Tarnga 
(8.-12.X.), Pare (14.X.) (all in 1970, :Solukhumbu, for details see Martens 1971 and Ma- 
terial). 


Vertical: Breeding season (IV-VII): Observations range between 2650 m and 4730 m, both 
altitudes being represented by breeding records. 2650-3000 m: 3 localities, 3010-3500 m: 3 
loc., 3510-4000 m: 6 loc., 4010-4500m: 5 loc., 4510-4730m: 1 loc. — Lowest record: 
2650 m Choiro, adults carrying food; highest record: 4730m Tajang Khola, nest with eggs 
(see Breeding). Outside breeding season (IX-X): 3900-5150 m, all in High Khumbu close 
to Everest (see Horizontal); sightings possibly of locally breeding birds as well as passage 
migrants from Tibet. 


Habitat: As a breeding bird Ph. ochruros is confined to the dry Trans-Himalayan Tibetan 
facies north of the main range, where it is locally common. My records are from :Dolpo, 
:Mustang and :Manang. Its small breeding area is continuous with the extended area in 
Central Asia, namely Tibet. In Nepal, the Black Redstart settles in open rocky valleys, on 
and close to rock faces, on flat valley bottoms, and even on grassy slopes in broader val- 
leys, where nests may be built in old rodent holes (near Charka, 24.VI.) or in rock debris 
and pebbles close to the water course (Tajang Khola, see Breeding). The species is cer- 
tainly not confined to pure rock habitats like rocky outcrops or river gorges. In addition, 
ochruros lives regularly in the Tibetan villages of Dolpo and upper Mustang and is even 
present in most of the smaller villages (observed in Kangar, Pimring, Tarang, Mukut, Sang- 
dak, Muktinath). There it breeds in/on house walls and chortens (records from Kangar, Ta- 
rang, Charka; for the last village see Inskipp & Inskipp [1991]). Though the species is 
locally closely associated with man as in Europe, it also inhabits the open countryside far 
from human settlements. But it is obvious that Tibetan-style villages offer a rich variety of 
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nesting places. An additional factor may be an insect food supply, caused by the presence 
of cattle. In Charka (Fig.36) there were about 10-15 pairs in VI 1973. 

The altitudinal range is closely linked with the local climatic conditions. At least within 
the Dhaulagiri/Annapurna area, the altitudinal belt of monsoon-reduced dry climate is ful- 
ly used for breeding activity and ranges from about 2650 m (near Tukche) to near 5000 m, 
hence the low summer records from near Jomosom and Tukche. Only slightly further south, 
near Kalopani and Lete and closer to the “rain wall” formed near the Kali Gandaki gorge, 
where precipitation abruptly increases, ochruros is absent as a breeding bird. 


Diesselhorst (1968:299) states that specimens in his collection (E VII and M VIII) from 
rain-rich High Khumbu probably belong to a small local breeding population. If so, this 
breeding area, in contrast to Dolpo and Mustang, must be confined to extreme altitudes 
close to 5000 m. Consequently, I did not come across ochruros in the Kanchenjunga area 
E of Arun (V 1988). 

Breeding: In M VI 1970 and 1973 most fledglings had already left nests in the Dolpo po- 
pulation (fledglings seen: Pimring/Mukut 3400m, 16.VI.; Tarang 3800m 17.VI.; Charka 
4300 m 24.VI., ascent to Dudje La 4300/500 m 25.VI.); latest date of an adult carrying food 
19.VII. Choiro. — Re nesting sites see Habitat. I also discovered a nest in a pile of rock de- 
bris on plain ground close to the water of Tajang Khola at 4730m, 4 eggs slightly incu- 
bated, 21.V1.1970 (Martens 1972). Referring to this record, Glutz v. Blotzheim & Bauer 
(1988,11:311) consider ochruros as surpassing all other W Palaearctic Oscines in respect 
to altitudinal range of the breeding area. 


Migration: In Khumbu I noticed ochruros first 18.IX., and in subsequent days, the species 
became common and status did not change until 18.X., when I left the area (for details see 
Martens 1971). Most of the specimens, perhaps except those at Gorak Shep, where I heard 
several singing (22.-27.IX.), were migrants from the adjoining Tibetan population. 
Vocalizations: Territorial song (Fig.67) does not differ in general pattern from that of Eu- 
ropean populations in being composed of 3 parts: (1) an introductory one rich in notes and 
phrases, (il) a scratching or hissing one, and (iii) a final one immediately following (ii), al- 
so rich in different notes and phrases. Parts (1) and (ill) may be identical (Fig.67a), may 
differ slightly (Fig.67b, c) or strongly (Fig.67c [part i] and d; d’, d’). The individual d 
uses several song types; differences between them are caused merely by omitting notes of 
parts (1) or (ill). Verse lengths are between 3.3 s (Fig.67a) and 4.7 s (Fig.67c), and thus fall 
within the variation of European populations. A marked difference between European and 
Himalayan populations (including Ladakh/India) consists in the rapid delivery of the ver- 
ses during display, which gives a hasty impression. However, in playback experiments, 
songs from Elburs (Iran; ssp. phoenicuroides) and Himalayan populations (Nepal; Ladakh) 
elicit full reactions of a population in Mainz, Germany (U. Weyand pers. comm.), indica- 
ting uniformity of basic song patterns within vast parts of the Black Redstart’s area. — Song 
was heard 22.-27.IX. Gorak Shep (see Material). 


Phoenicurus hodgsoni (Moore) 


Systematic notes: Ph. hodgsoni and phoenicurus resemble each other in the d sex to a cer- 
tain extent; therefore Haffer (1988, in Glutz v. Blotzheim & Bauer 11:300) considers unit- 
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Fig.67: Territorial song of Phoenicurus ochruros. — a) Charka 21.V1.1973; b-e) Muktinath 21.1V.1980, 
b: Ist d, c-d: 2nd d, e: 3rd d. — Complete verses are shown in a, b, c (except for truncation of ver- 
se part [ii] by 0.6 s) and e. Incomplete verses are shown in d (only verse part [i]), in d’ and d’’ (only 
verse part [iii]). 


ing them into a superspecies. However, we have to take into account that the C Asian 
ochruros rufiventris does not possess the white wing patch, but it is present in more we- 
stern Black Redstarts, even with white above the black forehead band! Besides, the d juv. 
of hodgsoni has a “cairei”, that of phoenicurus a “paradoxus” plumage state. As concerns 
the size of the black breast patch, hodgsoni takes a position between ochruros rufiventris 
and phoenicurus. Ph. hodgsoni is treated here as an independent monotypic species (iso- 
species). 

Material: 4 specimens: S Solukhumbu Distr., Nangpa Tsangpo Valley, 3550m, 14.-15.X.1970: 1d, 2¢ 
juv., 19. 

Measurements: Wing-L d 87; 6 juv. 83.5 and 85; ? 82mm. - Tail-L 3 69; d juv. 65 and 66.5; ? 
65mm. - Bill-L ¢ 11; ¢ juv. 12 and 12; 2 11mm. — Tarsus-L 3 24; 3 juv. 24 and 25; 2 24mm. 
— WTI (4) 18.4-20.4%. — TWI (4) 77.8-79.3%. 


Notes: For the proportions of 35 Ph. hodgsoni and other redstarts see Eck (1983:12-16). 
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Horizontal, vertical: Autumn and winter records from Thakkhola and Khumbu. — Choya. 
2400m (25.I., 13); Syang, 2700m (21.IH., 1¢, both :Mustang); — Chordung Mt./Jiri, 
2300 m (3.IV., 12 :Ramechap); — Pare, 3350 m (14.-15.X. :Solukhumbu; see Material: Mar- 
tens 1971:124). 


Migration: Ph. hodgsoni is a winter visitor from Tibet north of the main range. Diessel- 
horst (1968:299) did not notice it until 21.IX. (1962) close to Everest when he left the area: 
however, migrations started about 3 weeks later in M X (1970) (see Material) in the same 
region, at which time the species was common as passage migrant. 


Phoenicurus frontalis (Vigors) 

Material: 20 specimens: D Myagdi Distr., Muri, 2100-2300 m, 25.III.-1.IV.1970: 235, 12 ** Mustang 
Distr., Nabrikot, 2750 m, 9.-10.X1.1969: 15, 10 * Tukche, 2650 m, 18.X.1969: 15 * Thaksang above 
Tukche, 3150 m, 23.XI.1969 1 (2). N Makwanpur Distr., Mahabarat Mts., Daman, 2500 m, 22.11.1970: 
12.B Sindhu Palchok Distr., Ting Sang La, 3250 m, 14.IV.1973: 13. J Dolakha Distr.. Chordung Mt.. 
Jiri, 2900 m, 29.I11.-2.IV.1973: 20 * Thodung, 3200 m, 4.-8.IV.1973: 18, 12. S Solukhumbu Distr., 
Nangpa Tsangpo Valley, Pare, 3550 m, 14.X.1970: 18 * Khumjung, 3800 m, 19.IX.1970: 25, 1° 
pull./juv. * Pheriche Valley, Phulung Karpo, 4343-4350 m, 28.IX.1970: 23 pull./juv. 

Measurements: Wing-L ¢ (8) 85-88mm, x=86.4, s;=1.33: ¢ pull./juv. (3) 86.5-88mm: 2 (7) 80- 
86.5 mm, x=82.4, s,=2.56; ? pull./juv. (2) 80 and 81 mm. — Tail-L 3 (7) 64-71 mm, x=67.9, s;=2.29: 
6 pull./juv. (3) 69-71.5mm; ? (7) 62-69 mm, x=64.6, s;=2.62; ? pull./juv. (2) 62.5 mm each. — Bill- 
L 6 (8) 11-13 mm, x=11.6, s;=0.68; ¢ pull./juv. (3) 10.5-11 mm; 2 (7) 10-11.5mm, x=10.8, s;=0.49: 
? pull./juv. (2) 10-11 mm. — Tarsus-L ¢ (8) 21.5-25 mm, x=23.4, s;=1.05; ¢ pull./juv. (3) 23-24mm, 
? (7) 21.5-24mm, x=22.5, s;=0.82; 2 pull./juv. (2) each 22mm. — WTI (17) 18.8-22.6%, x=20.3, 
§g=1.29. — TWI (19) 75.3-81.3%, X=78.6, s;=1.77. 

Notes: Bill and feet black. — Testes of ¢ from 14.IV. (Ting Sang La) 6 x 4mm. 

23 from Khumjung, 19.IX., moult wings and tail and 5 juveniles, IX-X, moult body-feathers: pull./juv. 


Horizontal: Thankur (5.V.); Dhorpatan (19.IV.); Muri (25.II1./1.IV., see Material; all :My- 
agdi); — Phurbang (31.V.); Charka (23.VI.), Mukut (17.VI. all :Dolpo): — descent from Dud- 
je La to Sangda (22.VI.); Dapa Col (18.VII.); Tukche (18.X., see Material); Thaksang above 
Tukche (23.XI., see Material); Nabrikot (9./10.XI., see Material); below Thorung La (20.IV. 
all :Mustang); — Ulleri (22.I. :Kaski); — above Manang (19.IV. :Manang): — Daman (22.1. 
:Makwanpur); — Ting Sang La (14.IV., see Material; :Sindhu Palchok): — Chordung Mt./Ji- 
ri (29.IIl., see Material); Thodung (4./7.IV., see Material; all :Dolakha); — Pare (14.X., see 
Material); Khumjung (19.IX., see Material); Phulung Karpo (28.IX.; see Material; all :So- 
lukhumbu); — Kangla Khola (24.V.); Ladza Kharka (22./23.V.); upper Simbua Khola, 
3350 m (15.V.), Lassetham (8./9.V. all :Taplejung); — Mai Pokhari (27.III. :Ilam). 


Vertical: Breeding season (M V-VII, see Diesselhorst 1968:301): 8 localities provided re- 
cords from 3800m (Dapa Col, 18.VII.) up to 4400m (Ladza Kharka, 23.V.). The lowest 
record coincides with data in Diesselhorst (1968:300), but the species’ area extends at least 
up to 4900 m in Khumbu, where Diesselhorst discovered a nest. The vertical area compri- 
ses at least 1100m. Early in the breeding season, heavy snowfall may urge the local po- 
pulation to return to the forest zone. This happened on 15.V.1988 in the upper Simbua 
Khola (3350m), when dozens, mainly 6, frequented small clearings on the valley floor. 
Summer records at low altitude (Inskipp & Inskipp 1991) may refer to such events, but 
certainly not to breeding birds. 
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Habitat: This is a species of the alpine zone above timberline. Consequently, it lives only 
in open places, which may be rocky with much debris on the valley floors or only gentle 
alpine meadows with a few Juniperus or dwarf Rhododendron bushes. In the upper zone 
of its breeding belt, even such bushy vegetation is absent and the otherwise closed cover 
of higher plants disappears more and more (see Diesselhorst [1968:300] for habitat prefe- 
rences in the Khumbu area). The Blue-fronted Redstart is predominatly a species of the 
monsoon-rich southern slopes of the Himalayan main range, although it also penetrates in- 
to the much drier Inner Valleys (Thakkhola: Dapa Col) and even to the northern slopes 
(Mukut and near Sangdak 4000m, Charka 4300m). But its occurrence there seems to be 
irregular and I came across it only few times in Dolpo, though I stayed in the area for 
months. It occupies the same type of habitat as the Black Redstart, which is the common 
redstart in the northern Himalayan area as it is in nearby Tibet, and, though I saw both 
species side by side (Charka, VI), there may be competition between them. — For a gene- 
ral account of the species’ distribution and ecology see v. Vietinghoff-Scheel (1982b). 


Migration: Only slight vertical movements; stays in the understorey of forests and open 
landscape with bushes and groups of trees close to the breeding grounds during winter. — 
E IX still at 4350 m near the breeding grounds in Khumbu, in M X at 3800m and 3350 m, 
near M XI at 2750m, E II up to 2500m (for details see Material). Movements from the 
nearby winter quarters back to the breeding grounds occur during IV: 2¢ 12 at 3850m 
19.1V.1980 near Manang; 15 at 4100m 20.IV.1980 below Thorung La (W slope). But late 
specimens are present until M V in the forest zone: | sp. at 3500m 5.V.1970 Thankur; at 
least 1 sp. 3350m 8./9.V. Lassetham. 


Phoenicurus schisticeps (Gray) 

Material: 7 specimens: D Mustang Distr., northern Dhaulagiri area, Sangda, 3700 m, 28.V1.1973: 1d 
pull. * Kali Gandaki Valley, above Dangarjong, 3800m, 29.VI.1973: 1d * Thaksang above Tukche, 
3150m, 22.X1.1969: 1d, 2.VII.1973: 13 pull., 28.11.1974: 15, 1.101.1974: 12. * Purano Marpha, 
3100 m, 16.11.1974: 16. 

Measurements: Wing-L ¢ (4) 83-90mm, x=85.3; ¢ pull. (2) 81 and 82mm; © (1) 85mm. — Tail-L 
3 (4) 66-77mm, x=71.1; 9 pull. (2) 66.5 and 70mm; 2 (1) 73.5mm. - Bill-L ¢ (4) 11-12.5mm, 
x=11.6; ¢ pull. (2) 10.5 and 11 mm, & (1) 11.5mm. — Tarsus-L 3 (4) 23-26mm, x=24.6; d pull. (2) 
23.5 each; 2 (1) 23.5. — WTI (7) 16.3-18.3%, x=17.5, s,=0.61. — TWI (7) 79.5-86.5%, x=83.9, s,=2.42. 
Notes: Testes of 3 from 29.VI. 8 x 5mm. — ¢ pull.: Bill black, feet grey-black. 


Horizontal: Records mainly from the northern parts of Dhaulagiri region. — Ringmo/Phok- 
sumdo Lake (26.-28.V.); Barbung Khola, Tarang, 2512 (19.VI. all :Dolpo); — Sangda 
(28.VI.; see Material); Dangarjong (29.VI.; see Material); Purano Marpha (14.-18.IIL; 
10./11.V., pair; 6.VII.; see Material); Thaksang above Tukche (27.11.-9.1IL., 2.VII., 22.X1.; 
see Material; all :Mustang); — near Manang (19.IV. :Manang); — Mai Pokhari, | sp. (27.II. 
:Ilam). 

Vertical: Breeding season (V-VII): 3150 m Thaksang (VI), 3200 m Purano Marpha (V, VII), 
3600 m Ringmo (V), 3700m Sangdak (VI), 3800 m Dangarjong (VI), 3800 m Tarang (VI). 
Inskipp & Inskipp (1991) give the summer distribution as between 3050 and 4200 m, but 
they had no actual signs of breeding activity at hand. Outside breeding season: 2200 m Mai 
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Pokhari (II), 3150-3350 m Thaksang/Tukche (II, II, XI), 3200-3400 m Purano Marpha (dai- 
ly 14.-18.I0.). 


Habitat: During the breeding season the White-throated Redstart is confined to dry open 
habitats in the rain shadow north of the Himalayan main chain. Commonly inhabited ve- 
getation types are edges and clearings of open forests (Ringmo; Purano Marpha: Pinus wal- 
lichiana, Cupressus torulosa; Thaksang: Pinus, locally Picea smithiana, Betula utilis, 
Rhododendron arboreum), where single trees and bushes are frequented. Barren and open 
slopes without forest cover are also occupied; single trees or small groups of bushes (Ta- 
rang, near Dangarjong: mainly Juniperus indica) and bushy dry vegetation on rocky slopes 
are fully sufficient (Dangarjong: Caragana, Lonicera, Berberis, Rosa). Such habitats are 
also often available close to terraces and fields and even near human habitation (Ringmo; 
Tarang). The zone above timberline is apparently unoccupied, and in Thakkhola there are 
no records during breeding season S of Tukche, which is close to relatively heavy though 
much reduced monsoon influence. During winter, the same habitats are used (see Migrati- 
on), but schisticeps also penetrates into the interior of the then leaveless (Betula) forests. 
During all seasons, it perches on exposed twigs, tops of trees and bushes and hunts for ins- 
ects, even during II and II, when not much insect life is present (see also Ph. caeruleo- 
cephalus). Habitat requirements in Nepal seem to match those in other parts of the breeding 
area (see Stresemann et al. 1937, Schäfer 1938, Ludlow 1944). — For a general account of 
the species’ distribution and ecology see v. Vietinghoff-Scheel (1982a). 


Breeding: Two pulli, collected 28.VI. and 6.VII. in the Kali Gandaki Valley and in one of 
the western tributaries, though fully independent had certainly been reared nearby (see Ma- 
terial). These specimens represent the first breeding records for Nepal and the westernmost 
outposts of the entire breeding area of this predominantly Tibetan/Chinese species. But it 
may reach further west within the Tibetan facies landscape in Nepal. 


Migration: Ph. schisticeps spends the winter season close to the breeding grounds and with- 
stands even severe frost during the winter season. I saw it nearly all year round in Thak- 
khola, where it breeds. During a stay from 27.II. to 12.I]I.1974 in the coniferous forests of 
Thaksang (3150 m), several specimens were present every day. There was still heavy snow 
cover on the shadowed forest ground but it had already melted in the clearings. The spe- 
cimen from Mai Pokhari (III) was on its way back to the northern breeding grounds. 


Phoenicurus erythrogaster 


Horizontal: Observations during the breeding season only N of the Dhaulagiri main range. 
— Mukut, 23 (17.VI.); ascent to Parung La, 1 pullus (20.VI.); Dudje La, 12 in Coll. H.S. 
Nepali (27.VI. all :Dolpo); — Jomosom, 2d (21.-26.1II. :Mustang). 


Vertical: Breeding season (VI): 4000-4100 m Mukut; 4650 m Parung La; 5000 m Dudje La. 
Though there is no proof of breeding activity near Mukut, both d were apparently close 
to their territories’ borders. This record included, the vertical range is between 4000 and 
5000 m. Diesselhorst (1968:304) insists that close to Everest the species’ range is only be- 
tween 4900 and 5200m. Inskipp & Inskipp (1991) extend summer records up to 5600 m, 
but circumstances are not given. — Outside breeding season: 2750m Jomosom (III). 
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Breeding: The pullus from Parung La was already independent; thus egg-laying must have 
started as early as about 10.V., possibly before then. This is even earlier than Diesselhorst 
(1968:305) suggests from his Khumbu data. 


Habitat: Only the alpine zone with gentle slopes, flat parts of the high passes, also rocky 
areas, all above timberline, but sites are considerably lower in the dry areas north of the 
Himalayan main range than recorded from other parts of Nepal. However, many of the 
higher areas in the rain shadow are, at least today, treeless due to insufficient precipitati- 
on and due to human impact. | 


Rhyacornis fuliginosus fuliginosus (Vigors) 

Taxonomic notes: Probably forms a superspecies with R. bicolor from Luzon (¢ coloured 
like 3). 

Material: 11 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan including Uttar Ganga Valley and plain, 2950- 
3000 m, 11.-25.IV.1970 (9 sp.), 16.-20.V.1973 (2 sp.): — The series comprises 6 adult d, among them 
1 probably erroneously identified as 2 (no result of dissection given); also, its wing-L of 78mm sug- 
gests a d. An additional d from 14.IV. with slightly swollen testes has a @-like plumage (but ven- 
trally blurred). Besides the 3% ad. a @ pull. is to be mentioned, the tail of which shows the typical 
white coloration with brown edges (cf. Ali & Ripley 1973,8:268 contra Hartert’s wrong indication 
“Tail as in & ad.”). 

Measurements: Wing-L ¢ (6) 76-79 mm, x=77.4, s;=1.11; & juv. 71mm; ¢ (3) 71-73.5mm; 2 pull. 
71mm. — Tail-L ¢ (6) 52-56mm, x=53.4, s;=1.50; d juv. 45.5mm; 2 (3) 46-49 mm. — Bill-L 3 (6) 
11-12mm; ¢ juv. 11.5mm; 2 (2) 10, 11mm; @ pull. 11.5mm. — Tarsus-L ¢ (5) 21.5-23mm; ¢ juv. 
22mm; 2 (3) 21-22mm; ¢ pull. 22mm. - WTI ¢ (6) 23.1-27.2%, x=25.1, sg=1.52; ¢ juv. 23.9%; 
2 (3) 21.1-24.5%; 2 pull. 23.2%. — TWI 3 (6) 66.7-73.2%, x=69.0, s,=2.39; & juv. 64.1%; 2 (3) 
64.8-66.7%. 

Notes: 3 bill black, feet “grey (flesh-coloured)” and “dark horn-coloured”. Testes more or less swol- 
len, ina 6 from 16.V. large, 9 x 6mm. 

Horizontal: Suli Gad Valley (9.VI. :Dolpo); — Dhorpatan (8.-20.V.; see Material; :Myagdı); 
— Tatopani (4.V.); near Lete (30.IV.); near Ghasa (2.V. both :Mustang); — above Chitre (5.V.); 
above Ghandrung (7.V. both :Parbat); — Hyangja/Pokhara (11.V. :Kaski); — Boulboule 
(1300m); N Tal (12.IV. both :Lamjung); — above Bagarchap (13./14.IV. :Manang); — Pa- 
hakhola (3.VI. :Sankhua Sabha); — below Walungchung Gola (20.V.); upper Simbua Kho- 
la (13.V.); confluence of Kabeli and Tada Khola (24.IV.); Kabeli Khola/Yamputhin (1.V. 
all :Taplejung); — below Dhorpar Kharka (13.IV. :Panchthar); — Gitang Khola (11./12.IV. 
:Ilam). 


Vertical: During the presumed breeding season (M IV-VI): Our data cover a belt from 
1000m (Tada/Kabeli Khola, 24.1V.; Hyangja/Pokhara, 11.V.) to 3350m (Simbua Khola, 
13.V.). — The species’ vertical belt is not yet fully known and may be wider than current- 
ly believed. The above-mentioned data at 1000m are the lowest hitherto known from the 
breeding season (Inskipp & Inskipp 1991), but a recent breeding record at 600m (perhaps 
even lower) NW Kathmandu (Likhu Khola, Tyler & Ormerod 1993:64) is still considera- 
bly lower. It is open to question whether data from the lower and upper vertical limits in- 
clude permanent parts of the breeding belt or represent only irregular outposts. Given the 
locally high population density (see Habitat), the latter assumption may be correct. 
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Habitat: The Plumbeous Water-Redstart belongs to a specialized group of torrent birds li- 
ving on stones in the torrent bed proper or on the banks in immediate proximity to the wa- 
terline. It lives constantly in the open and is always freely to be seen. During the breeding 
season, a multitude of different types of water courses is inhabited, ranging from small 
streams 3-5 m in width with low gradients (above Ghandrung, 2700m, 7.V.), through broad 
rivers also with low gradient (Tada Khola, 1000m, 24.IV.) to the broad, extremely noisy 
and turbulent mountain torrents close to the S macroslope of the main chain with high gra- 
dients (Kali Gandaki; Tatopani, 1200m, 4.V.; Kabeli Khola/Yamputhin, 1650m, 1.V.; up- 
per Simbua Khola, 3350m, 13.V.). All transitional types are also inhabited. Water courses 
may be within forests with trees approaching the water line or they may be situated com- 
pletely in the open and fully insolated. See also Diesselhorst (1968:306), who presents a 
largely consistent characterisation. 


Population density is locally high. 7 specimens (5d, 22) of the series from the Dhorpa- 
tan Valley (see Material) were mist-netted from 11.-18.IV. with nets constantly placed across 
a stream. Apparently, the free territory was re-occupied immediately by d without a terri- 
tory that were wandering around in search of free ones. Diesselhorst (1968:306) reports 
thin populations in his Khumbu study area. However, one has to take into account that free 
access to long stretches of watercourses for the observer is not usual in Nepal, so that un- 
derestimation of local populations may be the rule. 


Breeding: An independent juvenile (20.V.) is among the Dhorpatan (2950 m) series (see 
Material). At the same locality a nest-building 2 was observed on 10.V., nest ready 12.V. 
still without eggs, ? brooding 4 eggs 20.V. — The species is double-brooded (Ali & Ri- 
pley 1973,8:268) and the laying season starts early, E II at low altitudes (pulli still being 
fed 27.II., Likhu Khola NW Kathmandu, about 600m, Tyler & Ormerod 1993). For ovary 
development in the Kathmandu Valley see Diesselhorst (1968:305), pulli well on the wing 
on 28.V. (Kathmandu Valley, 1400 m, Proud 1949) correspond to the Dhorpatan record, but 
altitude there considerably higher. — [Breeding records in the Jiri Valley (Diesselhorst 
1968:306) overlooked by Inskipp & Inskipp (1991).] 


Vocalizations: Territorial song (Fig.68a-d) is an unobtrusive continuous jingle of rising am- 
plitude (but not pitch). The verse is subdivided into short phrases of 6 to 10 individual 
notes, which regularly fuse within the Ist third of the verse into a complex strongly fre- 
quency-modulated compound note. Its modulation rate varies within the verse up to three- 
fold. The rate is lowest at the beginning, highest at the end of the verse and intermediate 
inbetween. These 3 classes of note types, which form 3 phrases within the verse are di- 
stinct, no continuous transition. Inter-phrase (-note) pauses cannot be recognized by the hu- 
man ear. The frequency range, 5 kHz and higher, and to a lesser extent the note form qualify 
this song as “torrent-adapted” (Martens & Geduldig 1990). But, at least on the raging, 
broad, steep-gradient mountain rivers, this voice penetrates the noise only at close range, 
a consequence of the lack of drawn-out whistles, which are characteristic of many “torrent 
birds”. Calls (Fig.68e-f) are a clearly whistled ascending “see” often combined with se- 
veral broad-range “tk tk” clicks and fit well into the torrent voice scheme. For vocalizati- 
ons of fighting 5 cf. Martens & Geduldig (1990). 
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Fig.68: Vocalizations of Rhyacornis fuliginosus, territorial song (a-d) and warning calls (e-f). — a-d) 4 
verses of 1 d, Potana 7.V.1980; e-f) warning calls; e-e’”’) Dhorpatan 8.V.1973; f) d, Potana 7.V.1980. 


Hodgsonius phaenicuroides phaenicuroides (Gray) 


Material: 5 specimens: D Dolpo Distr., Suli Gad Valley, 3200m, 10.VI.1973: 3 juv. (with a 
developed testes, 9 x 5mm) * Ringmo/Phoksumdo Lake, 3650-4000 m, 25.V.-3.V1.1970: 18, 18 juv., 
12 ** Mustang Distr., Thaksang above Tukche, 3150 m, 8.VII.1970: 16. 

Measurements: Wing-L d 70, 71.5; & juv. 68.5, 71; 2 71.5mm. — Tail-L 3 75, 81.5; 3 juv. 76, 76; 
2 78.5mm. — Bill-L ¢ 13.5, 14.5; ¢ juv. 13, 14.9; 2 12mm. — Tarsus-L ¢ 28, 28.5; 3 juv. 29, 
29.5; 2 29mm. — WTI (6, another & juv. included) 13.9-17.1%, x=15.4, s;=1.25. — TWI (6) 107- 
114%, x=109.8, s,=2.63. 

Notes: Testes ¢ 3.VI. 6 x 4mm; 8.VII. 9 x 8mm; 6 juv. 25.V. 5 x 4mm, 10.VI. see Material. 


Horizontal: Our data are concentrated around the Dhaulagiri massif, mainly the N macro- 
slope. — Ringmo/Phoksumdo Lake (25.V.-3.VI., 13.-15.VI.; see Material); Tarang, upper 
Barbung Khola (15.VI.); Mukut (16.VI.); Suli Gad Valley (10.VI; see Material; all :Dol- 
po); — Thankur NW Dhorpatan (27.V. :Myagdi); — Dudje La, E slope (27.VI.); Kali Ganda- 
ki Valley, between Sangda and Kagbeni (23.VI.); Thaksang above Tukche (2.-4.VII., 
7./8.VII.; see Material; all :Mustang). 


Vertical: Presumed breeding season (E V-VII): 10 localities range between 3150 m (Thak- 
sang, B VII) and 4200m (Dudje La, 27.VI.), and they are evenly scattered over this verti- 
cal belt of slightly more than 1000m. — Inskipp & Inskipp (1991) give the distribution of 
the “summer visitor” population (months ?) as between 2900 m and 4270 m, but there seem 
to exist considerable local differences. Lowndes (1955) reports on an “isolated” pair at 8000 
ft. (2450 m), but the closed population above 10,000 ft. (3050 m). This considerably broad 
belt is occupied also in Thakkhola (3150 m - 4200 m), but the limits Diesselhorst (1968:306) 
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gives for the area in upper Khumbu are from 3500m to 4200m only. Presumably, local 
climatic conditions play a major role in such marked differences, which are also obvious 
in other predominantly dry-adapted species (see Habitat). 


Habitat: Within the forest zone, the White-bellied Redstart occupies the transition zone be- 
tween open bush-rich facies and closed forests of varying composition. In the uppermost 
parts of its area, however, beyond timberline, only bushy formations are available, here and 
there intermingled with single trees, mainly Betula utilis or Juniperus (cf. Diesselhorst 
1968:307). Man-made clearings with luxuriant hedges (Berberis, Rosa, Viburnum) borde- 
ring fields near forest edges are occupied at Thaksang (3150m, B VII; Fig.31) and at the 
pasture Thankur (3350 m, 27.V.). Human influence may also apply to many breeding sites 
within the forest zone of the southern macroslope of the main chain. Larger stretches of 
open bushy country do not occur there under natural conditions and the species may have 
been favoured by human activities. I found the species’ strongholds, however, to be situa- 
ted in the dry parts of the Inner Valleys and of the N macroslope of Dhaulagiri (Dolpo) 
and Annapurna (Thakkhola). Open vegetation even within the forest zone is often to be 
found in many places, and the species seems to be distributed quite regularly there, not on- 
ly locally as in monsoon-influenced areas. Accordingly, Lowndes (1955) found the species 
to be “common” in the Manang area (N of Annapurna). The upper Khumbu, where the spe- 
cies was studied by Diesselhorst (1968:306) is also slightly monsoon-reduced. In the ex- 
tremely wet Kanchenjunga area I did not come across it in appropriate season (V, VI) and 
altitude. 


Breeding: Families guiding fledglings were commonly seen at Thaksang (3200 m, 7.VII.); 
Diesselhorst (1968:309) did not notice pulli during VII in higher parts of Khumbu, indi- 
cating even later onset of breeding activity there. 


Vocalizations: A quite homogeneous general pattern of the short (0.8-1.0 s) territorial song 
(Fig.69a-k, a’-k’): (1) one-note descending whistle introduction, often with a frequency mo- 
dulation overlaid (Fig.69a-k) or broken into small (nearly) independent pieces (Fig.69a’- 
k’); (1) heavily frequency modulated note and/or | or 2 angular notes (opened downwards); 
(iii) final part is a short whistle, sometimes extremely frequency modulated, and a low trill. 
This verse scheme, though comprising only 5-7 units (partly composed of several subu- 
nits), is subject to strong variation of nearly all notes; the general scheme, however, re- 
mains unaltered. In the Thaksang d (Fig.69a’-k’) variation is pronounced, in the Ringmo 
3 less marked (Fig.69a-k). In 14 spontaneously given verses of the former 9 differ (se- 
quence A-B-C-D-E-E-F-G-H-I-E-E-E-A, Fig.69a-k). In the latter d, out of a series of 10 
verses all were different except for the Ist and last, which differed only in the frequency 
modulation of the introductory whistle note. — The song can be rendered a rapid “tsee-tsits- 
rewe” or “tsee-tsri-tse-tik” and is displayed from the layer of dense bushes and scrub near 
forest edges; and only rarely is a singing individual to be seen sitting exposed. 


Cinclidium leucurum leucurum (Hodgson) 
Material: 1 specimen: D Myagdi Distr., Bobang, S Dhorpatan, 2450m, 1.V.1970: 1d juv. 


Measurements: Wing-L 97.5 mm. — Tail-L 70mm. — Bill-L from front edge of nostril 9.5 mm. — Tar- 
sus-L 28.5mm. — WTI 18.5%. — TWI 71.8%. 


Notes: Testes slightly enlarged. 
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Horizontal: Our scattered records range from SW Dhaulagiri to the Arun Valley. — Bobang 
S Dhorpatan (1.V. :Myagdi; see Material); — Kathmandu Valley, Sheopuri Mt. (25.VI. :Kath- 
mandu); — Phulchoki Mt. (25.IV. :Lalitpur); — between Mure and Hurure (9.-16.VI.); Chi- 
chila (20.VI. both :Sankhua Sabha). The record from Bobang is the westernmost within the 
species’ area. 


Vertical: During the presumed breeding season (end of IV, V, VD: I found it only from 
about 1850 m (Phulchoki Mt.), 1950 m (Chichila), 2100 m (Mure/Hurure) to 2300 m 
(Sheopuri Mt.) and 2450 m (Bobang). — Fleming et al. (1976) mention the upper limit as 
2750 m, as do Inskipp & Inskipp (1991), but none presents data. Obviously, the altitudinal 
range of the species is quite limited, certainly less than 1000 m wide. 


Habitat: The White-tailed Robin is a shy and unobtrusive inhabitant of the bushy under- 
storey of broad-leaved forests in the lower cloud-zone. It favours bushes along streams 
(Sheopuri; Bobang; Chichila), but its voice shows only slight adaptations to overcome the 
noise of running water. It may also be met far from water, e.g. in bushes at the edge of 
steep slopes (Mure/Hurure forest, Phulchoki Mt.). The species seems to be sparsely distri- 
buted in scattered minute populations, which are easily overlooked. 


h 
\™ Ma, y ‘ew NY \, j 


01 05 10 19 20 25 30 35 40s 


Fig.69: Territorial song of Hodgsonius phaenicuroides. — a-k) sequence of 10 consecutively given ver- 
ses, Ringmo 13.VI.1973; a’-k’) sequence of 10 verses in order from a series of 16 verses (see text), 
omitted are 6th (identical with e’), 11th (=e’) and 12th (=e’), 13th is identical with a’; Thaksang/Tukche 
2.V11.1973. 
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Vocalizations: Territorial song (Fig.70a-l, a’-g’, a’’-c’’) consists of short verses 0.55-1.4 s 
long comprising sequences of whistled and slightly frequency-modulated notes. Notes are 
arranged in 3-4 clearly separated frequency bands; notes or small note groups of the indi- 
vidual bands follow each other. This simple syntax scheme still allows much variation as 
to verse types. Consequently, the repertoire of the individual ¢ is large. Of a sequence of 
12 verses 11 were different (Fig.70a-l), as were 7 verses of another d shown in Fig.70a’- 
g’. The temporal pattern of consecutive notes is complicated: many notes that follow each 
other overlap slightly, indicating that the 2 syrinx tympana produce different notes simul- 
taneously. Frequency bandwidth is extremely narrow, sometimes reduced to slightly more 
than 1 kHz (Fig.70c, i), maximum near 2.3 kHz (Fig.70a’). Intervals between the different 
frequency bands are between 400 and 500 Hz wide. The whistles qualify this song as tor- 
rent-adapted but not the upper frequency range, which is not high enough (Martens & Ge- 
duldig 1990). Aural impression is that of a silvery clear but somewhat compressed verse. 
The birds sing while hidden in the lower bush layer within closed forests, and are rarely 
to be seen. 


Grandala coelicolor Hodgson 


Material: 2 specimens: D Myagdi Distr., ascent to Jungla Banjyang from S (Dhorpatan), resting place 
Phurbang, 4150m, 1.V1.1973: 2d. 


Measurements: Wing-L 145.5 and 146mm. — Tail-L 87 and 88.5 mm. — Bill-L 13.8 and 14.3 mm. — 
Tarsus-L 28.5 and 29mm. — WTI 41.1 and 41.9% — TWI 59.8 and 60.6%. 


Notes: Bill and feet black; gonads maximally developed, 10 and 11 mm. 


Fig.70: Territorial song of Cinclidium leucurum. — a-l) Ist 6, Mure/Hurue 11.V1.1988; a’-g’) 2nd cd, 
Kathmandu Valley, Sheopuri Mt. 25.V1.1988; a”-c”) 3rd d, Chichila 20.V1.1988. 
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Horizontal, vertical: Only few finds of my own in the NW and N Dhaulagiri and along the 
E tributaries of the upper Arun. — Dhaulagiri: S Jungla Banjyang, flock of d,4150m (1.VL, 
see Material; :Myagdi); — Tarap Khola, Kangar, 4300m (18.VI., 12 in Coll. H.S. Nepali; 
:Dolpo); — upper Arun area: Ladza Khola, 4460 m, 3 specimens (23.V.), upper Gabri Kho- 
la, 5 specimens including several 2 , 4550 m (28.V.); Meropapa La, several gliding, 4690 m, 
4300 m 3 specimens on meadow searching for food (28.V.); descent from Pomri La, 4550 m 
and slightly below, singles (29.V. all :Sankhua Sabha). 


Altogether my finds, all from or close to the breeding season, comprise a vertical belt on- 
ly 500m wide. But this refers only to a part of the area during the breeding season (cf. 
Diesselhorst 1968 and Inskipp & Inskipp 1991); the altitudes of the nest sites in Nepal are 
still open to question. Diesselhorst (1968:310) noticed adults carrying food and fledged in- 
dependent juveniles slightly above 5000 m. 


Habitat: Breeding season or close to it (V, VI): within the Himalayan main axis area rug- 
ged and barren high-altitude facies far beyond timberline; in searching for food prefers wal- 
king on meadows with short grass and herbs. The two specimens were collected from a 
flock of 8 birds, which descended downvalley after heavy snowfall. Obviously they had 
left the 2 breeding on their nests. — Flight very elegant, the long and narrow wings ma- 
king a swallow-like impression (for colour drawing of birds on the wing see Vaurie 1972, 
pl€): 


Saxicola 


The Nepal list comprises 6 species (torquata, leucura, insignis, caprata, jerdoni, ferred). 
S. insignis and jerdoni are rare winter visitors, the 4 others breed. Leucura is a lowland 
species and overlaps altitudinally with caprata; ferrea overlaps with caprata in its lower 
distributional belt and fully with rorguata. The latter reaches the highest altitudes at its 
breeding places in Tibetan plateau regions. Though the breeding species prefer largely the 
same kind of habitat, open places with sparse bush or tree vegetation often within 
agricultural land, they do not seem to breed at close range. There are two subspecies each 
of caprata and torquata, which replace each other altitudinally. They merge (caprata) or 
are separated by a slight altitudinal gap caused by different ecological requirements 
(torquata). 


Saxicola torquata 

S. [torquata] incl. tectes, dacotiae, leucura. 

Saxicola torquata indica (Blyth) 

Material: 2 specimens: D Myagdi Distr., Muri, 2100 m, 31.11.1970: 1d ** Mustang Distr., Thakkho- 
la, S Katang, appr. 2550 m, 8.VII.1973: 12. 

Measurements: Wing-L ¢ 69.5; 2 appr. 65mm. — Tail-L 3 49.5; 2 45.5mm. - Bill-L ¢ 11.5; 2 
12mm. — Tarsus-L d and 2 22mm. — WTI (2) 20.0-21.6%. — TWI (2) 70-71.2%. 

Horizontal: To ensure reliability of the subspecies assignment, only observations from the 
presumed breeding season are listed here. — Upriver from Dunahi (8.VI.); Gompa/Tarakot 
(12.V.); Tarakot (7.VI.); Pelma (6.V., 29.V. all :Dolpo); — Dhorpatan (19.V., in collection 
H.S. Nepali); Beni, in addition common in the lower Myagdi Khola up to Muri (21.-23-I1., 
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see Material); Dara (5.IV. all :Myagdi); — N of Lete, Kali Gandaki Valley (8.V., 8.VII., see 
Material); near Lete on the way to Titi (2.V.); Titi Lake (1.V. all :Mustang); — between 
Tatopani and Ghara (3.V.); upper Ghara (3.V.); Sikha (3.V.); Ghandrung (8.V. all :Parbat); 
— Landrung (8.V.); between Dhumpus and Suiketh (10.V. both :Kaski); — between Mai Pok- 
hari and Ilam (1.IV.); Mai Pokhari (31.1. both :Ilam); — Uyam (22.IV. :Panchthar); — as- 
cent to Sablako Pass (21.IV., singing; :Taplejung) 


Vertical: My own data cover an altitude from 900m (Beni, 21.III.) to 3300 m (Gompa/Ta- 
rakot, 12.V.). The localities are distributed as follows: 900-1250m: 3 localities; 1260- 
1500m: 3 loc.; 1510-1750m: 6 loc.; 1760-2000 m: 3° loe.; 20102250m7470c:; 
2260-2500 m: 3 loc.; 2510-2750 m: 3 loc.; 2760-3000 m: 1 loc.; for highest record see above 
and Habitat. — Inskipp & Inskipp (1991) give the range as between 365m and 2895 m in 
summer but no details. 


Habitat: The ssp. indica of the Common Stonechat lives in close proximity to man, espe- 
cially on or near agricultural land, terraced fields with bushes or small trees nearby. Be- 
sides this, any open bushy places or slopes are appropriate as breeding habitat, including 
broad riverbeds with sparse vegetation on pebble fields (near Lete :Mustang). On 1.V., a 
d perched on herbs and bushes in the reeds of Titi Lake (:Mustang; Fig.32). Despite the 
availability of appropriate habitats over extensive parts of the cultivated midlands, this 
Stonechat is not common in most places. It is predominantly sparsely distributed, the po- 
pulation being apparently, at least in many places, dispersed into isolated pairs in large parts 
of the area (see also Diesselhorst 1968:315). Ssp. indica penetrates as a breeding bird to 
the northern relatively dry macroslope of Dhaulagiri, and the highest records of all for 
Nepal are from lower Dolpo but still within the forest zone. 


Breeding: Season starts early. The d from Muri (31.Ill., see Material) had strongly enlar- 
ged testes (7.5 x 4mm). Similar circumstances had been noticed in M III by Diesselhorst 
(1968:314). A pair fed fledglings on 8.VII. (N of Lete, :Mustang); this date may indicate 
a second brood per year. 


Saxicola torquata przewalskii (Pleske) 


Material: 8 specimens: D Dolpo Distr., between the passes Biiko La and Mo La, 4500 m, 20.VI.1973: 
13 * upper Barbung Khola Valley, near Charka, 4350 m, 20.V1.1973: 12 * sources of Barbung Kho- 
la, confluence of Yulung und Lo Khola, ascent to Dudje La, 4400 m, 25.VI.1973: 18 ** Mustang 
Distr., Cha Lungpa Valley near Sangdak, 4050m, 28.V1.1973: 1¢. B Kathmandu, suburb Chauni, 
1350 m, 26.11.-8.1I1.1970: 23. S Solukhumbu Distr., Tarnga, 4050 m, 9.X.1970: 12 juv. (long-winged) 
* Pheriche Valley, Phulung Karpo, 28.IX.1970: 1d juv. 

Measurements: Wing-L & (5) 73-76 mm, x=74.1; & juv. 71.5; 2 72; 2 juv. 73mm. — Tail-L ¢ (5) 
50-54mm, x=52.3; d juv. 50; 2 51.5; 2 juv. 55mm. - Bill-L Ö (5) 10.5-12mm, x=11.4; 3d juv. 10; 
2 11; 2 juv. 11 mm. — Tarsus-L 6 (5) 22.5-25 mm, x=23.7. — WTI (8) 17.1-21.1%, x=19.1, sg=1.37. 
— TWI (8) 68.5-75.3%, x=71.2, sg=2.32. 

Notes: For more about wing/tail indices in Saxicola see Eck (1983:16-17). 


Horizontal: My records from N Dhaulagiri and N Annapurna (breeding population), Kath- 
mandu and Khumbu (winter visitors). — Kangar, upper Tarap valley (18.VI.); between Pas- 
ses Büko La and Mo La (20.VI.; see Material); Charka, upper Barbung Khola (22.VI.; see 


189 


Material); Mukut (16.-17.VI.); ascent to Dudje La (25.VI.; see Material; all :Dolpo); — 
above Sangdak (28.VI.; see Material), above Dangarjong, Kali Gandaki Valley (29.VI. both 
:Mustang); — between Manang and ascent to Thorung La (19.IV. :Manang); — Kathmandu 
Valley (26.11.-28.II., see Material); — Tarnga (9.X.); Phulung Karpo (28.IX. both :Soluk- 
humbu; see Material). 


Vertical: Records cover an area belt from 3300 m (Dangarjong, presumed przewalskii) to 
4800 m (Büko La/Mo La area). There is an uniform vertical distribution from 3900 m (near 
Manang) to 4800m (Büko La/Mo La) without noticeable concentration of the population 
within this 900-m-wide belt. However, the gap from the lowest locality Dangarjong 
(3300 m, no specimen secured) to the next higher one near Manang (3900 m) is consider- 
able. For ecological reasons, the low Dangarjong record is assigned to przewalskii (see Ha- 
bitat). — Fleming et al. (1976) give as lower limit for przewalskii 2745 m (no locality), as 
upper limit 4575 m (breeding record). 


Habitat: As in its area in Tibet, ssp. przewalskii is an inhabitant of monsoon-protected high 
altitude areas N of the main range. It settles on stony barren grounds or on alpine mea- 
dows with scattered bushes of dwarf Rhododendron, Cotoneaster, Salix at moist places, Ca- 
ragana, Rosa sericea and Juniperus bushes. Like ssp. indica, it does not avoid agricultural 
regions, but these are rare in Tibetan Dolpo and thus are occupied only occasionally (Mu- 
kut, 4000 m; Martens 1972). This Stonechat is locally not rare, with scattered but conti- 
nuous populations near watercourses as well as dry slopes. It also breeds considerably above 
the upper limit of low bushes and apparently is not confined to them. The exceptionally 
low site at Dangarjong was on an arid, steep, stony slope with scattered Rosa bushes. 


Breeding: In mid to end VI the young fledge: 17.VI. (Mukut 4000 m, newly fledged in 
snow); fledglings being fed: 28.VI. (Sangdak 4050 m), 29.VI. (Dangarjong 3300 m). There 
are no signs of two broods per year and I did not notice any independent juveniles at high 
altitude in V/VI. Oviposition may start at mid V, considerably later than in ssp. indica. Fle- 
ming et al. (1976) report on a nest with 4 eggs as late as 20.VI., 4575 m. 


Distributional relations: In the Himalayan region, the two very different subspecies indica 
and przewalskii occur at close range, the former being (nearly) confined to the southern 
macroslope of the main chain, the latter to the Tibetan plateau facies. Apparently, they do 
not meet (see sketch map in Ali & Ripley 1973,9:26). In fact, their ecological requirements 
seem to be so different that areas of intermediate (climatic) conditions remain unoccupied. 


Details from the Dhaulagiri area (Fig.43): Kali Gandaki Valley: Ssp. indica penetrates north- 
ward to the point where the bulk of monsoon precipitation abruptly stops. In the Kali Ganda- 
ki Valley, a pair with fledglings at Katang N of Lete, 8.VII.1973, 2550 m (see Material) 
provides the northernmost breeding record. The southernmost record for przewalskii, a pair 
feeding young, is situated about 25 km northward near Dangarjong, 29.VI.1973, 3300 m, 
in typical trans-Himalayan semi-desert habitat, on a steep slope above the valley floor (no 
specimen was secured). During extended stays also in other parts of Thakkhola during the 
breeding seasons in 1970, 1973, 1980 and 1995, I never came across a Stonechat in this 
critical part of the valley; the species is obvious absent there. 
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Barbung Khola Valley (Fig.43): The ssp. indica was met with from near Dunahi, 8.V1.1970, 
2300m (Martens 1972) up to Tarakot (2900m) and Gompa near Tarakot (3300 m; see al- 
so Horizontal: no specimens secured). These localities, situated at least partly N of the main 
range and within a low-precipitation area, are still far away from Tibetan facies landscape. 
Ssp. przewalskii in the same river system, including its tributaries, lives no lower than 
4000 m (see Vertical). The two subspecies are separated by a vertical gap of 700m and by 
a horizontal one of about 30 km. 


The conditions that so strictly separate indica and przewalskii are not yet fully understood. 
S. t. przewalskii does not descend, as many other dry-adapted species do, to whatever low 
altitudes are available in monsoon-protected areas like upper Barbung Khola and Kali 
Gandaki Valley (c.f. Monticola solitarius, Motacilla alba, Serinus pusillus, Emberiza cia, 
Parus rufonuchalis). Very obviously, it can tolerate only extremely slight precipitation (up 
to about 200mm). Ssp. indica, however, even leaves the monsoon area to a certain extent 
(Dunahi: near Lete), but avoids high altitudes on the southern and northern macroslopes of 
the main chain, Tibetan plateau facies included. Although the highest and lowest outposts 
of indica and przewalskii, respectively, meet and suggest parapatric distribution, they are 
not parapatric in a narrow sense. Depending on local conditions, the two subspecies are se- 
gregated by an altitudinal and horizontal gap. 


Saxicola caprata 


Taxonomic notes: The 3 specimens from Kathmandu belong to S. c. bicolor Sykes, the 2 
from Rapti Dun according to coloration to S. c. burmanica Baker. The latter were collec- 
ted in II, the season of nest construction in Chitawan (Inskipp & Inskipp 1991:249). 


Saxicola caprata bicolor Sykes 

Material: 3 specimens: B Kathmandu, 1350 m, 3.1.-3.I1.1970: 2d, 1°. 

Measurements: Wing-L ¢ (2) 68, 70; 2 71mm. - Tail-L ¢ (2) 47, 49: 2 50.5mm. - Bill-L ¢ (2) 
10.5; 2 11mm. — Tarsus-L ¢ (2) 20. 21; 2 21mm. — WTI (3) 15.4-16.9%. — TWI (3) 69.1-71.1%. 
Horizontal: Our records extend from NW Dhaulagiri to Kathmandu Valley. — Tarakot (7.VI. 
:Dolpo): — N Kusma (20.I1.): Beni (20.I., 31.V.): Myagdi Valley near Dharbang (22.1. 
all :Myagdi); — Pokhara (20.II.); Mahandra Gupa near Pokhara (11.V. both :Kaski): — be- 
tween Turture and Syuribar (8.IV.), near Phalesangu (9.IV. both :Lamjung); — Kathmandu 
Valley, suburb Chauni (19.11., 23.III.; see Material). 


Vertical: All observations except those from Chitawan are assigned to bicolor here. The 
transition zone between ssp. burmanica and ssp. bicolor is not known. — Lowest record at 
530m (Turture, 8.IV.), then a regular series of 8 localities up to 1500m (Myagdi Valley. 
22.II.). This belt covers the main vertical distribution, which is extended by scattered re- 
cords up to 2500m and exceptionally up to 2650 m (Marpha; Inskipp & Inskipp 1991). 
This is even exceeded by a specimen at 2850 m (Tarakot, 7.VI.). Marpha and Tarakot are 
situated in the Inner Valleys north of the main chain. 

Habitat: Like other Saxicola species, the Pied Bushchat prefers open habitat: slopes with 
few bushes, abandoned pastures and terraces, riverbeds with scarce vegetation. It does not 
avoid neighbouring human habitation (near Pokhara airport, II 1974). 
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Vocalizations (bicolor and burmanica): Territorial song (Fig.711-q) consists of short verses 
1.1-1.7 s long. Syntax is simply structured: 1-5 introductory whistled notes which are slight- 
ly frequency modulated and always descending in pitch stand at the beginning; 2nd part 
comprises coarse rapidly modulated notes including marked frequency jumps from 
note(group) to note(group). This twofold subdivision is not always realized; whistled notes 
may also be included in the 2nd part (Fig.71q). Repertoires of the individual d may be 
quite rich: 15 consecutive verses were all different in note form and note arrangement ex- 
cept for 1 which was repeated 3 times (see Fig.711-p). — Warning calls are of different qua- 
lity: whistled “seeye” (stress on Ist syllable) and complex click-like notes (“tk tk tk..”) are 
both produced by 1 individual bird in the same situation, in mixed series (Fig.7Ir-s). — 
Song period starts early in the year: In Chitawan (300m), the local (burmanica) populati- 
on was actively singing M II (already breeding period !). The same holds true for Pokha- 
ra (800m, bicolor) at 20.II., but in the Kathmandu Valley (1350m) singing activity 
apparently starts later. 


Saxicola caprata burmanica Baker 

Material: 2 specimens: N Chitawan Distr., Tekouli, Hatisar, banks of Rapti river, 300 m, 12.-13.11.1970: 
Heeb 

Measurements: Wing-L d 68; 2 69mm. - Tail-L 3 51.5; 2 50.5mm. — Bill-L d and 2 11mm. — 
Tarsus-L d 20; 2 22mm. — WTI (2) 15.9-16.2%. — TWI (2) 73.2-75.7%. 

Horizontal, vertical, habitat: The only records refer to the specimens mentioned in the Ma- 
terial section. The local population was found in the broad river valley near the grass-co- 
vered banks and clumps of bushes, also close to human habitations. Though the Pied 
Bushchat has long been known from lowland Nepal, this population is assigned here for 
the first time to ssp. burmanica, which is widespread in India. 


Vocalizations: see ssp. bicolor. 


Saxicola ferrea ferrea Gray 

Material: 3 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan and Uttar Ganga Valley, 2950-3000 m, 12.IV.1970, 
23.V.1973: 18, 12. B Sindhu Palchok Distr., ascent to Ting Sang La starting from Bhote Kosi Val- 
ley, 2180m, 12.IV.1973: 16. 

Measurements: Wing-L ¢ (2) 68, 69; 2 66mm. — Tail-L ¢ (2) 60 and 61.5; 2 58mm. — Bill-L 3 
(2) 10, 11; 2 11mm. - Tarsus-L 6 (2) 21, 22; 2 21.5mm. — WTI (3) 15.9-18.2%. — TWI (3) 87.9- 
89.1%. 

Notes: Bill (3, 2) black, feet dark grey (d) or black (2). Ovary inactive (23.V.), testes minute or 
markedly swollen, 5 x 3mm (12.IV.). 

Horizontal: Our records range from NW Dhaulagiri to the Sikkim/Darjeeling border. — Ta- 
rakot (7.VI.); Gompa near Tarakot (3.VI. both :Dolpo); — Dhorpatan (22.V. :Myagdi); — Jo- 
mosom (21.]II.); Purano Marpha (7.VII.); Tukche (30.IV.); Lete (27.III., 1.V.); Dana 
(9.VIL.); near Titi (2.V. all :Mustang); — Ghandrung (7.V. :Parbat); — Landrung (8.V.); Po- 
tana (28./29.IV. both :Kaski); — Tal/Marsyandi Valley (11.IV.); Dharapani (12.V. both :Lam- 
jung); — Syng Gyang, Gosainkund (26.IV. :Rasuwa); — Kathmandu Valley (22.IH. :Lalitpur); 
— ascent to Ting Sang La (12.IV.); Thodung (10./11.V.; both :Dolakha); — between Mure 
and Hurure (14.VI.); Pahakhola (31.V. both :Sankhua Sabha); — ascent to Walungchung Go- 
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la (19.V.); Yamputhin (29.IV., 16.V.); between Khebang and Yamputhin (26.IV. all :Taple- 
jung); — Paniporua (19.IV. :Panchthar), — Mai Pokhari (27.-31.111.; 10.1V.); descent to Ilam 
(1.IV. both :Ilam). 


Vertical: Presumed breeding season (E III-VII): 35 localities range between 1600 m (Tal, 
11.1V.) and 3300 m (Gompa/Tarakot, 7.VI.), which makes an altitudinal belt of 1700 m. The 
distribution of the records is as follows: 1600-1750m: 3 localities; 1760-2000m: 6 loc.:; 
2010-2250 m: 9 loc.; 2260-2500 m: 5 loc.; 2510-2750 m: 5 loc.; 2760-3000 m: 5 loc.; 3010- 
3300 m: 3 loc. The distribution is more or less even, including 5 localities at or above 
3000 m. These data are in accordance with those presented by Inskipp & Inskipp (1991): 
“summers between 1500 and 3355 m”. 


Habitat: Like other Saxicola species, the Grey Bushchat prefers open places with clumps 
of bushes, in most cases localities which are the result of human activities. In vast stret- 
ches of nearly treeless terraced agricultural land, ferrea shows highest population densities 
with pairs every few hundred meters (between Kuinekani and Marangpa, :Myagdi, 2000- 
2300 m, V). Otherwise, the affinity of ferrea to forest vegetation is closer than in the other 
Nepal Bushchats. It lives not in the forest interior but at forest edges and near clumps of 
trees and groups of bushes in the neighbourhood of forests. Forest clearings are also inha- 
bited if they are large enough (above Bikuti, 2180 m, 12.IV.; Potana, 2000 m, 29.IV.). It of- 
ten perches on treetops. The Grey Bushchat also penetrates into the Inner Valley and onto 
the northern macroslope of Dhaulagiri. Among these regions are the upper Kali Gandaki 
Valley (several localities between Lete and Jomosom; II-VII) and lower Dolpo (Tarakot 
and nearby; VI). Close affinity to forest vegetation is also obvious there. Localities in mon- 
soon-protected areas are among the highest (3200m Purano Marpha 7.VII.; 3300m Gom- 
pa/Tarakot, 7.VI.). 


Breeding: Starts early in E IIVB IV and covers a long period to VII. My data are as fol- 
lows: 30.IV.: 2 nests with 3 newly hatched juveniles and 1/2 egg(s) ready to hatch (Ghand- 
rung, 2100m; Lete, 2400m); — 22.V.: nest with 4 juveniles nearly ready to fledge 
(Dhorpatan, 3000 m); — 31.V.: adults warning near the nest or fledglings (Pahakhola, 
2530m); — 14.VI.: adult feeding fledgling (Mure/Hurure, 2100m); — 9.VII.: adults with 
food warning near nest or fledglings (Dana, 1700m). This last date may indicate a second 
brood per year. For early beginning of the season see also Proud (1955), who found fledg- 
lings at E V, in accordance with the above data, in the Kathmandu Valley. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.71la-f) is a short (1.0-1.3 s) warbling verse of characte- 
ristic syntax: (i) a short introductory note, low and differing from all others; (ii) main part 
comprising broad frequency band width notes, often phrase-like (repetition of note groups); 
(iii) final trill part of angular notes opened downwards, the series slightly descending in 
pitch. — Warning calls (Fig.71g-k) given near the nest or when fledged young are present 
differ: (i) a soft whistled “tyoup” note (0.17-0.18 s) gently descending in pitch, at the end 
slightly rising (Fig.71g-h); (ii) a soft trill (0.45-0.53 s) consists of an ascending note, with 
an extreme frequency modulation superimposed, the modulation increasing towards the end 
of the note (Fig.71li-k). The single modulations may be isolated in the individual d, cut- 
ting the note into numerous click-like components. The single d uses several different trill 
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notes (Fig.711). Warning call types (1) and (11) are apparently used by d and @ for the same 
purpose. 1d displayed both in alternation within a long call sequence. 


Oenanthe deserti oreophila (Oberholser) 
Material: 1 specimen: D Dolpo Distr., between Passes Büko La and Mo La, 4550m, 20.V1.1973: 9. 


Measurements: Wing-L 102 mm. — Tail-L 69 mm. — Bill-L 15.3 mm. — Tarsus-L 27 mm. — WTI 28.4%. 
— TWI 67.6%. 


01 05 10 1.9 20 25 30 35 40s 


Fig.71: Vocalizations of Saxicola species. — a-k) S. ferrea; territorial song (a-f) and warning calls (g- 
k; g-h: “tjoup” type; i-k: trill type); — a-e) 5 consecutively given verses of 1 d, Gompa/Tarakot 
5.V1.1973; f) 1 verse, Dhorpatan 10.V.1973; g) Pahakhola 31.V.1988; h) Mure/Hurure 14.VI.1988:; 1) 
4 calls of 1 ¢, Pahakhola 31.V.1988; k) time scale of last note in 1) doubled to show details of fre- 
quency modulation. 

l-s) S. caprata; territorial song (I-q) and warning calls (r-s); — l-p) 5 verses of 1 d, Rapti Valley S Te- 
kouli 11.1970; q) 1 verse, Kathmanmdu 23.11.1973; r-s) 2 sequences of warning calls, Kathmandu 
19.1.1974. 
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Notes: Testes much enlarged, 7mm. Bill and feet black. 


Horizontal, vertical: The specimen represents the only observation; d foraging in moist 
meadow in the broad tree- and bush-less river valley. Because of rain no detailed obser- 
vation was possible. The Desert Wheatear is confined in Nepal to the arid areas of the NW 
in continuation of its Tibetan area. 


Chaimarrornis leucocephalus (Vigors) 

Material: 3 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan, 3000m, 18.1V.1970: 12. S Solukhumbu Distr., 
Pheriche Valley, Phulung Karpo, 4350 m, 28.IX.1970: 135. M Taplejung Distr., pasture Lassetham NW 
Yamputhin, 3450 m, 7.V.1988: 12 (at nest). 

Measurements: Wing-L ¢ 102; 2 90, 92mm. — Tail-L 3 82.5; 2 66, 73mm. — Bill-L ¢ 14.5; 9 
13.5, 14.5mm. — Tarsus-L ¢ 31; 2 28, 29.5 mm. — WTI (3) 21.1-24.5%. — TWI (3) 73.3-80.9%. 
Notes: For extension of variation see Eck (1983:16), with a discussion of colouration patterns in Chai- 
marrornis and Phoenicurus. 

Horizontal: Our records extend from Phoksumdo Lake to the Sikkim/Darjeeling border. — 
Above Phoksumdo Lake (4.VI.); Suli Gad Valley (9.VI.); ascent to Pass Bagar La (19.VI.); 
near Tarang, upper Barbung Khola (16.VI.); between Tarakot and Dunahi (18.V.); Pass Jun- 
gla Banjyang (9.V.) and N slope (10.V.); Phurbang (31.V.); resting place Dhule and Cheng 
Khola (8.V. all :Dolpo); — ascent to Thankur and pasture Thankur (4.V.); Dhorpatan (7.IV., 
18.IV., see Material); Bobang (28.IV. all :Myagdi); — between Marpha and Tukche (25.IV. 
:Mustang); — above Chitre, Bantanti (7.V.; 30.IV. both :Parbat); — Boulbule (10.IV. :Lam- 
jung); — above Bagarchap (13.IV. :Manang); — Pheriche Valley, Phulung Karpo (28.IX. :So- 
lukhumbu; see Material); — above Pahakhola (30.V.); ascent to Pomri La from E (29.V.); 
ascent to Meropapa La (28.V.); Gabri Khola (27./28.V.); Thudam (25./26.V.); from upper 
Kangla Khola to Thudam (25.V.); Kangla Khola (24./25.V. all :Sankhua Sabha); — Ladza 
Khola (21./23.V.); above Walungchung Gola to Ladza Khola (21.V.); Tamur Valley N Lung- 
thung (19./20.V.); upper Simbua Khola (10./15.V.); pasture Lassetham (8.V.; see Material); 
Omje Kharka (2./5.V.); confluence of Kabeli and Tada Khola (24.IV. all :Taplejung); — be- 
tween Mai Pokhari and Gitang Khola (11.IV.); Mai Pokhari (10.IV. both :Ilam). 


Vertical: Presumed breeding season (V-VII): My records range from 2400 m (3 localities; 
Marsyandi Valley and Kanchenjunga area) to 4600m (2 loc.; Kanchenjunga area). — De- 
tails as follows: 2400-2500 m: 4 loc.; 2510-3000 m: 4 loc.; 3010-3500 m: 6 loc.; 3510- 
4000 m: 9 loc.; 4010-4500 m: 15 loc.; 4510-4600 m: 3 loc. The strong preponderance of 
high-altitude data may be due to the greater visibility of watercourses in areas without ac- 
companying tree vegetation; thus these data may be overrepresented. But at the piedmonts 
of Kanchenjunga, where most of the observations were made, the species is common in- 
deed. Accordingly, the vertical belt spans about 2200m during the breeding season, but 
there are slightly higher records from Khumbu up to 4800 m (Diesselhorst 1968:317); how- 
ever, still higher records up to 5100 m seem not to be substantiated (Fleming et al. 1976). 


Outside breeding season (IV, IX): 850m (10.IV., Boulboule); 1000 m (24.IV., confluence 
of Kabeli/Tada Khola); 1800m (11.IV., N Mai Pokhari); 2150m (10.IV., Mai Pokhar1); 
2750-2650 m (25.IV., Marpha/Tukche); 3000 m (7.IV., 18.IV., Dhorpatan); 4350 m (28.IX., 
Pheriche). 
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Habitat: The White-capped Redstart very constantly accompanies watercourses of variable 
width and gradient throughout its vertical belt. It rarely goes beyond the rocks and pebbles 
of the river bed and the river banks, and it never penetrates into the bush or tree vegetati- 
on growing along the banks. However, obviously in areas of high population density, single 
pairs or even good parts of the population may leave the immediate vicinity of running wa- 
ter and may settle far, even kilometers, from the nearest brook or river. This holds true es- 
pecially for alpine facies areas, i.e. far above the tree line, but rarely also occurs within the 
forest belt (pasture Lassetham, 3350m, 8.V.1988, at least 2 pairs, nest under construction). 
More commonly inhabited are waterless habitats within the alpine meadow belt, even in 
rocky areas (ascent to Pomri La, 4500-4600 m, 29.V.1988, several pairs). In any such ca- 
ses, broad open places without tree or bush vegetation are needed. 


Occasionally, population density along watercourses is remarkably high. Hitherto, such den- 
sities have mostly been recorded at alpine facies altitude, where population structure is ea- 
sily checked (see Diesselhorst 1968:318), but can also be observed within the forest zone 
(upper Simbua Khola, 3250-3400 m, 10.-15.V., birds in pairs every 100-200 m; Kangla Kho- 
la; 4000-4200 m, 24.-25.V., pairwise every 200 m). 


Breeding: 1 specimen carried nesting material on 8.V. (Lassetham, 3350 m). The 2 of this 
pair was accidentally caught in a mousetrap. Within the same day, the d was paired with 
another 2, again in his old territory. This case indicates that population pressure may be 
high even in habitats far from torrents within the forest zone. 


Migration: Altitudinal. Movements to the breeding grounds from below the breeding belt 
continue at least to E IV. According to Diesselhorst (1968:318), only birds observed from 
V onwards are considered to be breeding. This is substantiated by the developmental state 
of gonads of specimens from IV (see above). But even in the breeding belt proper, move- 
ments certainly continue to E V/B VI, when in the upper parts of the vertical belt the snow 
cover finally melts. Individual birds can often be seen in a riverbed with snow- and ice- 
covered banks (Jungla Banjyang, 10.V., 4450 m). 


Vocalizations: Besides the well-known long-drawn-out call “tsee”, which presumably also 
functions in the territorial context, there is a highly complicated and variable display song. 
This is given by the ¢ during courtship in the presence of the 2 and can be heard only 
at close range (Geduldig 1991). There is no marked territorial song in this species. The 
“tsee” call differs in quality according to altitude. From 3900m upwards, this call has a 
clinking sound. See Martens & Geduldig (1990) for details and sonagrams. 


Monticola 


Three species occur in Nepal; all breed (cinclorhyncha, rufiventris, solitarius). They differ 
ecologically: cinclorhyncha and rufiventris inhabit the monsoon-exposed southern 
macroslope of the main chain, but they largely occupy different vertical belts and different 
vegetation types. M. rufiventris lives in heavy forest, cinclorhyncha near bushy forest ed- 
ges, also in treerich agricultural land. M. solitarius is confined to the dry northern slope 
exposed to Tibet and lives at various altitudes. 
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Monticola cinclorhyncha 


Horizontal, vertical: Muri, 2100m, 1d (4.IV.); Thulo Khola, 1850m, 6 2 carrying food 
(18.V. both :Myagdi); — Dhunche, 2000 m, 1d (22.IV. :Rasuwa): — descent from Paniporua 
to Hinwa Valley, 1d singing, 1360 m (20.IV.); ascent to Worebung Pass 1900m, 15 (21.IV. 
both :Panchthar). — All observations in open area with single scattered trees and bushes, 
all places markedly transformed by man. 


Monticola rufiventris 


Horizontal, vertical: Dhorpatan, 3000-3200 m (12./13.IV.1970, 18.V.1973 :Myagdi): — Kath- 
mandu Valley, Phuichoki Mt., 2050 m (19.III.1980 :Lalitpur); — lower slopes of Dadar Dan- 
da, 2750 m (23.IV.1995 :Sindhu Palchok); — Gitang Khola, above Dorpar Kharka, 2550 m 
(29.11.1980 :Taplejung). 

Habitat: Spaced forest formations, also forest edges with adjacent clumps of bushes; in the 
climatically severe Dhorpatan Valley Abies-Juniperus forest close to the edge, on Mt. 
Phulchoki within the degraded Quercus zone, in the Gitang Khola Valley in Lithocarpus 
pachyphylla and tree Rhododendron forest. 


Breeding: Breeding records in the Dhorpatan Valley: fledged nearly independent juveniles 
together with adults, 13.1V.1970, at the same locality an additional pair but nest/juveniles 
not found, 3100-3200m. At the same locality but 3 years later, a 2 carrying food; one 
more pair nearby giving warning calls during a hailstorm, 18.V.1973. Consequently, incu- 
bation may start B-M III, a very early date, for the Dhorpatan Valley climate is very harsh 
and severe during spring. 2nd breeding locality for Nepal (Inskipp & Inskipp 1991). 
Vocalizations: Territorial song (Fig.72a-n), according to the only ¢ available, is divided in- 
to short verses 0.95-1.9 s long. The verse repertoire of this d was large: in 49 verses there 
were 24 verse types, 13 of which are illustrated here. Several of them differ only slightly 
(Fig.72a/d, c/f, 1/k), others are extremely divergent (Fig.72a/l). Various verses may be pro- 
duced only once, the following ones being different, but such a sequence may be inter- 
rupted by the repetition of one verse up to 6 times. Verse syntax is quite homogeneous 
despite strong note variation at the beginning. Verses start with a short introductory note 
(or a group of short notes) followed by a long (0.2-0.34 s) (slightly) descending whistle, 
which is present in all 49 sonagrams available. The following notes are angular, opened 
downwards, or simple up- und downstrokes, several strongly frequency modulated and 
sometimes cut into click-like pulses. Except for the introductory notes and the whistle no 
clear syntax scheme is recognizable. Frequency band is only 2-3 kHz wide, made broader 
only by single notes (Fig.72n). Frequency is generally low, many notes descending to 2 kHz. 
Verses may be rendered as “te djüü teeje re”. 


Monticola solitarius pandoo (Sykes) 


Material: 2 specimens: D Mustang Distr., Kali Gandaki Valley, Tukche, 2650 m, 30.V1.1973: 12 
pull./juv.; Marpha, 2700 m, 5.VII.1973: 16. 

Measurements: Wing-L ¢ 125: 2 122mm. - Tail-L © 82; 2 85 mm. - Bill-L/Height 3 22.5/5.4mm: 
2 20/5.5mm. — Tarsus-L d 28.5; 2 29mm. — WTI 9 28.8; 2 32% — TWI ¢ 65.6; 2 69.7%. 


Notes: Testes very large, ovary inactive. 2 with remnants of the pullus feathers on the upper parts. 
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Fig.72: Territorial song of Monticola rufiventris. — 13*selected verses from a continuous sequence of 
1 8, upper Gitang Khola 29.]II.1980. 


Horizontal: Our records are limited to the arid areas N of Dhaulagiri and Annapurna. — 
Dhaulagiri: near Tarakot (7.VI.), Gompa/Tarakot (12.V.); upper Barbung Khola Valley: Pim- 
ring (13.VI.), Charka (22.VI. all :Dolpo); — Thakkhola: Dangarjong (29.VI.), Jomosom 
(30.VI.), Marpha (5.VII.), Purano Marpha (5.V., 9.V., 6.VII.), Tukche (25./26.IV., 28.VI., 
1.VII.), Gobang (27.VI. all :Mustang); — S: Dharbang (22.III. :Myagdi). 

During the breeding season the Blue Rock-Thrush is known only from the monsoon-pro- 
tected areas in the NW of the country, the easternmost being located in the Marsyandi Val- 
ley (:Manang) (Lowndes 1955: VI, VID. 

Vertical: My observations range between 2550m (Gobang :Mustang) and 4300 m (Charka 
:Dolpo): most of them between 2550m and 3300m (Gompa/Tarakot), beyond this only 
Pimring (3900 m) and Charka (4300 m). The vertical area belt spans appr. 1750m and is 
very likely used for breeding activity. — The vertical distribution comprises the middle part 
of the forest zone upwards to the alpine dwarf-bush heather. Apparently. there is no close 
adaptation to certain plant communities but areas of low precipitation are clearly preferred. 
In the Dhaulagiri/Annapurna region these conditions are fulfilled down to about 2500m, 
and solitarius is present at that altitude. There seems to be an upper border where the 
cushion-plant zone comes to an end, but the delimiting factors have not yet been determi- 
ned. The Nepal Blue Rock-Thrush’s distribution type is concordant with that of Emberiza 
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cia and Serinus pusillus (which see). — Inskipp & Inskipp (1991) present uncommented 
finds up to 4800 m in summer. 


Habitat: In Nepal as elsewhere, the Blue Rock-Thrush is an inhabitant of various open land- 
scapes and avoids forests. In Thakkhola, the area of highest population density, it lives on 
dry slopes sparsely covered with bushes, but does not avoid proximity to forest edges. In 
Thakkhola it regularly breeds in villages; this was demonstrated in Tukche, where I found 
3 nests E VI/B VII 1973, in the masonry of collapsed houses and in a chorten. Also in 
Dolpo I often saw it close to villages (Tarakot, Charka). 


Breeding: Juveniles being fed E VI/B VII (see Habitat) in Thakkhola (Tukche, Marpha, 
Choyro); according to these data oviposition may be expected M V to 2nd third V. 


Migration: Even the low-altitude breeding sites in Thakkhola are left during winter. E II to 
23.11.1974 none were encountered in Thakkhola, nor in X/XI 1969. Between 25. and 
30.1V.1980 the local population was present (since when?) between Tukche and Lete. 1 
specimen near Dharbang (:Myagdi, 1000m) on 22.11.1970 was still in the winter quarters 
or migrating to the breeding grounds. 


Myiophonus caeruleus temminckii Gray 

Myiophonus [caeruleus] incl. flavirostris, cf. Eck (1974). 

Material: 2 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan, 3000m, 17.1V.1970: 12. S Solukhumbu Distr., 
confluence of Imja and Phunki Drangka, 3250 m, 1.X.1970: 1 o (presumably 4). 

Measurements: Wing-L o 132; 2 123mm. — Tail-L o 178; 2 166+x mm. — Bill-L 0 26.5; 2 28mm. 
— Tarsus-L 0 53; 2 51mm. -— WTI 2 17.5%. — TWI 74.1 and 74.2%. 


Notes: Moult of the specimen from X: PI-P5 old, P6-P10 growing, also S and T moulting (wing-L 
measurements possible via P5 because of very roundish wing). 


Horizontal: Though distinctly specialized, the Blue Whistling Thrush is widely distributed 
in the Nepal Himalayas. Within the main large massifs our own records extend all over the 
expedition area from NW Dhaulagiri to S Kanchenjunga. While the species is continuous- 
ly distributed, it is important to recognize the small gaps and their causes. In general, the 
Whistling Thrush breeds only in the monsoon-influenced parts of the country S of the main 
range; however, its area does not end abruptly at places where monsoon rains diminish. In 
the Thakkhola (Kali Gandaki Valley :Mustang) it penetrates northward in small numbers 
as far as Tukche (breeding record VII 1970), sometimes on the valley bottom even N to 
Choya (15.IV.1980). Monsoon precipitation is slight there but still supports luxuriant co- 
niferous forests on the upper slopes where the Whistling Thrush lives. In Purano Marpha, 
a distinctly drier place 5 km to the N and exposed to the NW, the species is absent. — In 
the Barbung Khola Valley, shadowed by the N flanks of Dhaulagiri, caeruleus is a com- 
mon bird on the dry valley bottom between Dunahi and Tarakot (VI 1973), but no obser- 
vations upriver from Tarakot, on the relatively moist upper slopes (e.g. Gompa/Tarakot) or 
even the drier valley bottom. One sighting at Phoksumdo Lake, but it is not a breeding 
bird there (13.VI.1973). In the Marsyandi Valley as well, caeruleus penetrates into arid 
areas, though only sparsely (Lowndes 1955). 


Vertical: Records during the breeding months (IV-VII) extend between 470m (Mai Khola, 
7.1.8.IV.1988, singing) and 4300m (Jungla Banjyang, 2 specimens 9.V.1970) — one of the 
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broadest altitudinal belts of all the Nepal birds! According to our own data continuous po- 
pulations exist within this belt, though their density in the lower and upper parts seems to 
be less. About 90% of the data originates from altitudes between 1700 and 3600 m. 


Habitat: An exclusively arboreal species; mostly in varying woodland types from thick fo- 
rest to open bush with single larger trees, rarely outside forests. However, forests are not 
inhabited continuously; with remarkable constancy, the species is found only in the vege- 
tation strip closest to a watercourse. The wide altitudinal belt in itself indicates a prefe- 
rence not for certain forest or climatic types but for running water. Within the large array 
of watercourses available, no type seems to be preferred. Banks of large and noisy rivers 
(e.g. Kali Gandaki and lower reaches of its tributaries; Marsyandi, Buri Gandaki, Tamur, 
Arun) as well as small forest streams are among the regularly frequented habitats. Along 
the river courses the population is distributed linearly and largely within hearing ranges of 
the rivers. However, there are exceptions: brood Thaksang (VII 1970) in closed forest 
(mainly coniferous) apart from every watercourse. — Several sightings above the timberline 
during the breeding months: 4000 m, Cheng Khola (:Dolpo), 8.V.1970 1 specimen in low 
Rhododendron shrub; — 4300 m, ascent to Jungla Banjyang (:Dolpo), 9.V.1970 2 specimens 
in alpine cushion vegetation with many boulders; — 4250m, Ladza Kharka above Walung- 
chung (:Taplejung), 23.V.1988 1 specimen on nearly vegetationless boulder slope, shy, only 
little song activity. 


Population density is locally high: in riverine Alnus vegetation of the Gitang Khola (:Ilam) 
one pair took the place of the next one every 250-300m, 1750m, IV 1988. 


Breeding: Season quite extended, possibly differing according to altitude. — Regular ap- 
proaches to (?) feed juveniles at unaccessible nest 22.-24.IV.1988, Kabeli/Tada Khola con- 
fluence, 1000m (:Taplejung); — carrying nesting material 8.V.1988, Lassetham, 3350m 
(:Taplejung); — the same 14.V.1988, Simbua Khola, 3350m (:Taplejung); — juveniles just 
fledged together with adults 7.VII.1970, Thaksang/Tukche, 3200 m (:Mustang). 


Vocalizations: The far-carrying territorial song is strong, consists nearly exclusively of clear 
flute-like elements changing in pitch from note to note. This song penetrates the loudest 
torrent noise (see Martens & Geduldig 1990 for sonagrams; Fig.40). 


Zoothera 


Seven species occur in Nepal; probably all breed (mollissima, dixoni, dauma, monticola, 
marginata, wardii, citrina). The species set occupies a large variety of habitats and altitu- 
des and covers nearly all forest types from the Dun valleys (citrina) up to the timberline 
(mollissima) and even beyond (dixoni), encompassing about 4000 m. Dense and tangled fo- 
rests, often with heavy moss cover on the ground, are preferred. Z. monticola and margi- 
nata are very local and secretive with few records hitherto. Despite considerable overlap 
in altitudinal distribution, species do not live in close proximity except for the winter quar- 
ters. 


Zoothera mollissima mollissima (Blyth) 


Cf. Vaurie (1955) and Rand & Fleming (1957:159-160). 
Material: 1 specimen: B Kathmandu Valley, Lalitpur Distr., Phulchoki Mt., 2700 m, 28.1.1970: 1 o. 


200 


Measurements: Wing-L 145 mm. — Tail-L 100mm. — Bill-L 22 mm. — Tarsus-L 39mm. — WTI 31%. 
— TWI 69%. 

Horizontal, vertical: The specimen was among other turdines on a treeless shoulder below 
the top of Phulchoki. This winter record is the highest known from Nepal; Inskipp & Ins- 
kipp (1991) present records up to 2400 m. 


Zoothera dixoni (Seebohm) 


Cf. Vaurie (1955). 

Material: 2 specimens: B Kathmandu Valley, Lalitpur Distr. Phulchoki Mt., 2700, 28.1.1970: 2 0, collec- 
ted together with Z. mollissima at the same time and the same locality. 

Measurements: Wing-L 132 and 140mm. — Tail-L 104 and 114mm. - Bill-L 21 and 23 mm. — Tar- 
sus-L 36 and 37mm. — WTI 28 and 31.4%. — TWI 78.8 and 81.4%, thus exceeding the maximum 
value of 78% (n=24) given by Vaurie! 

Horizontal, vertical: Both specimens were on a clearing below the top of Phulchoki Mt. in 
Quercus semecarpifolia forest. Z. mollissima (which see) was present at the same time. 


Zoothera dauma dauma (Latham) 


Zoothera [dauma], cf. Sibley & Monroe (1990). 

Material: 4 specimens: D Myagdi Distr., Bobang, 2450m, 30.IV.1970: 18, 12. B Sindhu Palchok 
Distr., Ting Sang La, 3200 m, 16.1V.1973: 12. J Ramechap Distr., pass N Jiri, 2550, 10.1V.1973: 19. 
Measurements: Wing-L d (2) 148 and 148mm; 2 (2) 137 and 142 mm. — Tail-L 6 (2) 97 and 101 mm; 
2 (2) 91 and 99mm. - Bill-L 3 (2) 23 and 23.3mm; 2 (2) 23.3 and 24mm. — Tarsus-L 6 (2) 33 
and 35.5mm; 2 (2) 32 and 34mm. — WTI (4) 29.9-33.1%, x=31.5. — TWI (4) 65.5-69.7%, x=67.5. 
Notes: Gonads slightly enlarged, in the d from 10.IV. 8 x 4mm. Bill horn-coloured, darker above; 
feet flesh-coloured. — 12 tail feathers (cf. Mees 1977:258). Northern Scaly Thrushes (ssp. aurea, to- 
ratugumi) are distinctly larger; they have 14 and 12 or 14 tail feathers, respectively, and a higher WTI 
(32.3-37.3%; X=35 4; $3=1.31, n=20): 

Horizontal: Our records extend from SW Dhaulagiri to the Jiri area (:Ramechap). — Dhor- 
patan (11.-13.V.); Bobang S Dhorpatan (28.IV., see Material :Myagdi); — Pokhara (19.XI. 
:Kaski); — Pass Ting Sang La (16.IV.; see Material); Dadar Danda, Kalinchok area (22.IV. 
‘Sindhu Palchok); — upper part of the Jiri Valley (10.IV.; see Material; :Ramechap). 


Vertical: Within the presumed breeding season (IV-V): 2500 m Bobang; 2550 N Jiri; 3000- 
3200 Dhorpatan; 3100m Dadar Danda; 3200m Ting Sang La. “Summer” distribution is 
2320 to 3540 m according to Inskipp & Inskipp (1991), but months are not detailed. Their 
altitude bar indicates only scanty records above 3000 m. Generally, the distributional belt 
during the breeding season seems to be quite limited and may only slightly exceed 1000 m. 


Habitat: The Scaly Thrush is a forest dweller, which prefers mature forest with dense bu- 
shy understorey and apparently deep moist soil. According to altitude however, the forests 
belong to quite different types. The lower distributional belt belongs to species-rich broad- 


Fig.73: Territorial song of Zoothera dauma. — a) Z. d. dauma; part of continuous song sequence, 
Dhorpatan 11.V.1973. — b-d) Z. d. toratugumi; high-frequency song note; c) 4 low-frequency song 
notes of 1 3; d) 3 low-frequency song notes of another d; all from Russia, Khekhzir Reservation 
S Khabarovsk 9.VI.1990. 
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leaved forests of the cloud zone (e.g. Aesculus indica), no coniferous trees being present 
there (2500m, Bobang). Slightly higher, closed stands of Tsuga dumosa may prevail 
(2550m, N Jiri). In the upper part of the belt, Quercus semecarpifolia, tree-like Rhodo- 
dendron and coniferous species dominate (Abies spectabilis, Pinus wallichiana, 3000- 
3200 m; Dhorpatan, Ting Sang La). 

Vocalizations: Territorial song (Fig.73a), typical turdine in character, consists of a conti- 
nuous sequence of spaced notes or small note groups (about 0.15 to 0.36 s); 3 sequences 
were 2, 4 and 4.5 minutes long. Individual notes are whistled, slightly or so strongly fre- 
quency-modulated that a series of closely-spaced click-like notes results (Fig.73a, Ist and 
2nd row). Frequency bandwidth of a song sequence is high (up to 5.5 kHz), but there are 
marked differences. Whistled notes are generally low-pitched though exceptions do occur 
(individual notes situated in a frequency band of 2-5 kHz); click-like notes often have a 
broader range and are higher-pitched, exceeding 7 kHz. Within a song sequence appr. 33.5 s 
long all notes were different; no repetition or recombination of notes to form different note 
groups. Distances between notes (note groups) vary from 0.5-0.7 s, giving the aural im- 
pression of a slow song. 


Song of northern ssp. varia and toratugumi (Cramp 1988,5:917) are nearly ideal spaced 
whistles with hardly any frequency modulation discernible (Fig.73b-d). Note frequency of 
the individual ¢ is very constant (1600 Hz in one, 1540 Hz in another d). High-frequen- 
cy whistles are near 4000 Hz (4000 and 4080 Hz in 2 verses of | individual), but are much 
rarer (3 such notes sung by a d among dozens of low-pitched notes of several individu- 
als). High- and low-frequency whistles may be heard simultaneously but apparently origi- 
nate from different individuals; their sex is unknown. This song type is uniform all over 
Siberia and even Japan, though minor differences occur. In conjuction with slight but di- 
stinct differences in morphology (see above), voice may indicate species status of northern 
and southern Scaly Thrushes (comp. Beaman 1994). For the recent splitting of Z. dauma 
into several allospecies, also for vocal reasons, see Sibley & Monroe (1990). 


Zoothera monticola monticola Vigors 

Material: 2 specimens: G Parbat Distr., Bantanti, NW Ghandrung, 2650m, 1.V.1995: 12. M Taple- 
jung Distr., Kanchenjunga massif, upper Simbua Khola Valley, 3250 m, 11.V.1988: 2. 
Measurements: Wing-L 137 and 143 mm. — Tail-L 81 and 82mm. In the original description of Z. m. 
atrata Delacour & Greenway 1939, the Tail-L of the type is erroneously given as 48 mm. — Bill-L 38 
and 37,5 mm; — Height (above front edge of nostril) 8.6 mm, greatest height 9mm. — Tarsus-L 33 and 
34mm. — WTI 24.1 and 24.5%. — TWI 59.1 and 57.3%. 


Notes: 2 from 1.V. 115 g, TI right growing, largest oocytes 3-4 mm. 

Horizontal: Records from the Dhaulagiri/Annapurna and Kanchenjunga massifs. — Upper 
Myagdi Khola, Dobang (27.V. :Myagdi); — E slope of Ghorapani Pass (11.VII.); Bantanti 
(1.V.); between Deorali and Chitre (2./3.V. all :Parbat); — upper Simbua Khola (10.V. :Ta- 
plejung). 

Vertical: I observed the species at 2400m (Dobang), 2500m (Ghorapani), 2650m (Ban- 
thanti), 2700 m (Deorali/Chitre) and 3350m (Simbua Khola). According to Inskipp & Ins- 
kipp (1991), the species ranges in “summer” between 2285 m and 3850 m, but details are 
not given. 
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Fig.74: Zoothera monticola, speci- 
men from the upper Simbua Khola; 
11.V.1988. W. Schawaller 
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Habitat: According to altitude, the Long-billed Thrush lives during the breeding season in 
broad-leaved or coniferous/Rhododendron forests. Besides a heavy understorey of bushes, 
ferns and herbs, it seems to require places with moist earth, muddy sites, soft riparian banks 
or thick layer of mosses, where the species is able to probe with its extremely long bill for 
soil-dwelling invertebrates (Fig.74a, b). The pair in the Simbua Khola, e.g., lived in ma- 
ture Abies densa forest, bushy species-rich Rhododendron storey, all boulders were cover- 
ed with an extensive thick moss layer and much decaying wood was present. The netted 
specimen carried an earthworm. — Under present-day conditions only largely undisturbed 
forests may meet its habitat requirements; forests opened by heavy grazing, with a more 
or less cleared forest floor, are apparently avoided. All above observations stem from sites 
as characterized. However, even at suitable places it seems to be rare and local. At Ban- 
tanti 2 were present, probably a pair, as well as in the Simbua Khola Valley. At my camp 
site between Deorali and Chitre, 2 d were singing simultaneously at dusk as happened at 
Dobang. 


There is very little information on this species in Nepal; it seems to be rare everywhere, 
at least very secretive. Fleming et al. (1976) discovered a nest at 2287 m (the lowest re- 
cord during the breeding season at all), but no locality was indicated. Inskipp and Inskipp 
(1991) present only 3 records from the presumed breeding season (V-VII), all from C Nepal, 
among them a breeding record from the Langtang Valley (height?). 


Although not many suitable forests remain for the species, it nevertheless may be locally 
underrepresented by the present data. The species is extremely shy and secretive, but may 
be most readily spotted by its voice (see Vocalizations). 


Vocalizations: Territorial song (Fig.75a-s), not turdine-like at all, consists of prolonged 
whistles (0.3-0.6 s), which are all produced within a narrow and low frequency band less 
than 2 kHz wide, very uniformly situated between 2 and 4 kHz. The individual verse com- 
prises 3-6 notes; they fall into 3 groups. (i) pure whistles, always slightly frequency-mo- 
dulated, irregularly ascending or descending; (11) whistle notes beginning or ending with a 
frequency modulation of the carrier frequency; (i11) short notes (up to 0.2 s) entirely fre- 
quency-modulated. — There are verses consisting only of whistle notes (Fig.75a, f, p), others 
comprise 2 (Fig.75h, k, m, q) or all 3 note types (Fig.75c, e). Amplitude modulation with- 
in the verse, even within the individual note, may be marked. The individual repertoire may 
be quite large. 12 verses of 1d could be assigned to 7 verse types (Fig.75a-h). Nearly iden- 
tical notes may occur in different verse types (Fig.75b, d, f). Verses belonging to the same 
verse type were used in different populations (Fig.75k: Chitre, 75m: Dobang, about 40 km 
apart). 

The song, the only reliable information on the species’ presence, is produced only for a 
few, mostly less then 10 minutes, at dusk and dawn. The combination of elongated pure 
low-frequency whistles with modulated rasping notes cause a mournful auditory impressi- 
on (“rrraee ti tii’, “trrray tya tyee”; see Fleming et al. 1976 for other renderings). 


Zoothera wardii 
Horizontal, vertical: Dhunche, 1900 m, 2200m (22. and 23.IV. :Rasuwa). The Trisuli Val- 
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Fig.75: Territorial song of Zoothera monticola. — a-k) 10 verses of 3 & (a-h: 2.V. at dusk; i: 3.V. at 
dawn, k: 2.V. at dusk), between Deorali and Chitre 2./3.V.1995; l-o) 4 verses of Ist d, at dawn, Do- 
bang 27.V.1995; p-q) 2 verses of 2nd d, at dawn, Dobang 27.V.1995; r-s) at dawn, Bantanti 1.V.1995. 


ley near Dhunche represents one of the strongholds of this species in Nepal (Inskipp & In- 
Skipp 1991). 
Habitat: Broad-leaved forest with moist underground; both localities were close to rivers. 


For a general account of the distribution and ecology of this Himalayan endemic see Wun- 
derlich (1988d). 
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Turdus 


Ten species are on the Nepal list; five breed (unicolor, albocinctus, boulboul, viscivorus, 
possibly rubrocanus), five are winter visitors, one of them represented by 2 very different 
subspecies (merula, kessleri, obscurus, naumanni, ruficollis with ssp. ruficollis and ssp. 
atrogularis). The 4 (5) breeding species occupy an altitudinal belt appr. 2000 m wide (1500- 
3500 m) nearly exclusively on the southern macroslope; all are arboreal. T. viscivorus is 
confined to W Nepal, rubrocanus to E Nepal. The vertical belts of the remaining species 
slightly overlap, but they prefer different altitudes and habitat. No interactions have been 
described yet. 


Turdus unicolor Tickell 


Taxonomic notes: According to Sibley & Monroe (1990) T. unicolor, hortulorum and dis- 
similis are allospecies of the same superspecies. With respect to coloration, pattern of the 
2, nest construction and distribution, for consistency philomelos should be added to hor- 
tulorum. We prefer to continue to treat unicolor as an isolated species. The remnant of red 
below the wing and the grey upperside of the d are not in themselves sufficient to com- 
bine unicolor with hortulorum and, in addition, the ° of the two differ greatly. On the 
other hand, the 6 of dissimilis and hortulorum are also distinctly differentiated whereas 
their 2 are alike, as in the case of T. chrysolaus and celaenops. 

Material: 2 specimens: D Myagdi Distr., Muri, 2300m, 2.IV.1970: 13. G Kaski Distr., southwestern 
Annapurna area, Khare, 1650m, 14.VII.1973: 1d. 

Measurements: Wing-L 124 and 129mm. — Tail-L 81 and 88mm. — Bill-L 21 and 23.5mm. — Tar- 
sus-L 30.5 and 32mm. — WTI 26.6 and 27.9%. — TWI 65.3 and 68.2%. 


Notes: d from 14.VII. large testes, 11 x 7mm. Under the wings red nearly absent. 


Horizontal: Only a few records of our own: Muri (2.IV; see Material :Myagdi); — Potana 
(27.V.), Kharé (14.VH; see Material; both :Kaskı); — Mai Pokhari (10.IV. :Ilam). 


Vertical: The 4 records extend from 1650m (Kharé) to 2000 (Potana), 2150m (Mai Pok- 
hari) and 2300 m (Muri). 


Habitat: Two types can be recognized: The ¢ from Kharé belonged to a (small) populati- 
on (one more specimen was collected by H.S. Nepali), living in cultivated/semi-cultivated 
land on the Naudara Ridge close to Pokhara: terraced fields, trees and scattered bushes on 
slopes and along the roadside. Song was heard and the birds were apparently on their bree- 
ding grounds. The specimens from Muri and Potana were trapped in rich broad-leaved fo- 
rest, and at Mai Pokhari I came across a flock of 3 birds in a small relict forest near the 
lake, probably not at their breeding place. There is not much known about habitat requi- 
rements of the Tikell’s Thrush in Nepal. It is certainly not as common as Inskipp & Inskipp 
(1991) indicate, only 2 breeding records existing up to now. — For a general account of the 
species’ distribution and ecology see Wunderlich (1988c). 


Turdus albocinctus (Royle) 
Turdus [albocinctus] incl. rufitorques 


Taxonomic note: The smaller 7: rufitorques (C America) and the larger albocinctus corres- 
pond so closely with respect to wing/tail proportions (Tab.6, Fig.76), sexual dimorphism 
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Fig.76: Scatter diagram. of tail and 
wing length measurements of Turdus 
albocinctus and T. rufitorques to 
show differences in size but identical 126. 250°. 132. ne 18 140. 10 mm 
proportions. wing length 


and colour pattern (not with respect to egg characteristics) as to jusufy combining them in 
a common superspecies. The distributional “gap” does not contradict this, as is demon- 
strated by Sitta [carolinensis] incl. leucopsis. Turdus migratorius was believed to form a 
superspecies with rufitorques on the grounds of adjoining distributional areas. This does 
not seem to be correct. 

Material: 2 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan, 3000m, 11.IV.1970: 12 and Dhorpatan/Uttar 
Ganga Valley, 2950 m, 19.V.1973: 1d. 

Measurements: Wing-L 9 139, 2 137mm. — Tail-L d 106.5, 2 108mm. - Bill-L d 24.5, 2 26mm. 
— Tarsus-L 6 38, 2 33mm.— WTI ¢ 25.2, 2 24.1%. — TWI 3 76.6, 2 78.8%. 


Notes: ¢ bill golden yellow, feet grey-yellow. Testes strongly developed, 10 x 6mm. 


Tab.6: WTI and TWI values of T. albocinctus and T. rufitorques. 


WTI (%) x Sa n TWI (%) X Sa n 
albocinctus 24.1-27.7 26.07 71216 24 74.3-83.2 185% 2212 22 
rufitorques 25.4-29.6 279° 1.07, 66 68.4-77.9 Weve WN) 66 


Horizontal: My records are from NW Dhaulagiri (:Dolpo) to the Kanchenjunga area. — 
Gompa/Tarakot (11.V./4.VI. :Dolpo); — Dhorpatan (11.-18.IV., 19.V., see Material), Muri 
(2.IV. both :Myagdi); — Trisuli Valley, Syng Gyang (26.IV. :Rasuwa); — Ting Sang La 
(16.1V.); Dadar Danda, Kalinchok Mt. (19.-23.IV., both :Sindhu Palchok); — Chordung 
Mt./Jiri (29 JIL/1.1V.), Thodung/Those (5.IV. both :Dolakha); — Pahakhola (31.V./4.VI.), Wa- 
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lungchung Gola (20./21.V.), pass Deorali above Yamputhin (16.V.), descent from pasture 
Lassetham to Simbua Khola; adults carrying food (19.V. all :Taplejung); — Dhorpar Khar- 
ka (14./15.IV. :Panchthar). 


Vertical: These records range between 2300 m (Muri) and 3400 m (Yamputhin). All except 
the lowest one (Muri) refer to proved or at least potential nesting sites (E III-M VI; for 
breeding period see below). Those 13 localities encompass 3 at altitudes between 2700- 
2900 m, 10 between 3000-3400 m (7 at 3200 m). Highest record is W Yamputhin (3400 m). 
Inskipp & Inskipp (1991) give summer distribution down to 2400 m, but there is no docu- 
mentation of breeding at this altitude yet. 


Habitat: The White-collared Blackbird is predominantly an inhabitant of the lower parts of 
the coniferous tree zone, where it is widespread and locally common, but not generally dis- 
tributed. Large stretches of primary forest, e.g. S and W of Kanchenjunga, host only thin, 
perhaps scarce populations. Only locally does the species also penetrate into the zone of 
broad-leaved trees to breed, down to 2700 according to my observations (Pahakhola; Dhor- 
par Kharka). Forests consist of Abies spectabilis and A. densa (E of Arun), various tree 
Rhododendron species, or, only at the lower margin of the breeding belt, almost entirely 
broad-leaved trees: mainly Quercus semecarpifolia and scattered Magnolia campbelli (Pa- 
hakhola), or Lithocarpus pachyphylla with Magnolia and large Rhododendron, locally al- 
so the conifer Tsuga dumosa (Dhorpar Kharka). Besides these habitats, fully exposed to 
the heavy precipitation of the monsoon period, albocinctus also penetrates into drier fo- 
rests N of the main chain, but only locally. I found it (1970, 1973) in the Picea smithia- 
na/Betula utilis forests near Tarakot (:Dolpo), but not further north (Suli Gad Valley, 
Phoksumdo Lake). The drier parts of Thakkhola (:Mustang; from Kalopani northwards) are 
also uninhabited. Clearings and forest edges seem to be an important prerequisite for sui- 
table habitat structure. Often albocinctus can be seen searching for food while hopping on 
the ground in bush- and treeless meadows, even far from forest edges, where it pokes for 
earthworms (which were seen being carried to the nest). — For a generel review of the spe- 
cies’ distribution and ecology see Wunderlich (1988b). 


Breeding: Season starts early in the year. | 2 was seen carrying nesting material under an 
old treetrunk on 30.II. (Chordung Mt, 2900 m); 1 pair carrying food to the nest (which 
could not be searched for) on 9.V. (descent to Simbua Khola, 3200 m), fledglings still being 
fed by the parents 31.V. (Pahakhola, 2700 m). Diesselhorst (1968:327) found 2 nests with 
eggs B and E V at Ting Sang La and Thodung (not referred to by Inskipp & Inskipp 1991). 


Vocalizations: Territorial song (Fig.77a) consists of long continuous sequences, no distinct 
verses being discernible. Many of the note types are whistle-like with slight frequency mo- 
dulation and low bandwidth of the individual note group (up to 2 kHz, rarely up to 3 kHz). 
More or less closely spaced click-like note groups occur; they range up to 8 kHz. Notes 
are mainly combined into 2-note groups, which are often repeated several times, followed 
by a switch to another note-group type. The individual note group repertoire seems to be 
large; except for the repetitions of given note groups, only different note groups were used 
in the illustrated sequence appr. 36 s long. This very turdine-like song sounds very simi- 
lar to that of the European Turdus philomelos. Warning calls (Fig.77b, c) are click-like with 
complicated microstructure; they can be rendered as “chack chak...” (spacing of notes dif- 
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Fig.77: Territorial song of Turdus albocinctus. — a) part of continuous sequence, Thodung, 5.1V.1973; 
b) warning call series which was displayed when song sequence (a) was terminated; c) part of war- 
ning call series, given at dusk, Chordung Mt. 31.11.1973. 


fers according to situation) and are consistent with calls of many other Turdus species. — 
Song is displayed early in the morning, even before dawn, from the tops of tall trees, then 
again in the evening. Singing first heard E III (Chordung Mt.), last 4.VI. Pahakhola (then 
left the area). 


Turdus boulboul (Latham) 

Taxonomic notes: T. boulboul matches T. torquatus in wing/tail relations, but shows much 
lower WTI and differing sexual dimorphism of colour characters. Both are remarkable in 
the light edges of the wing feathers. 

Material: 3 specimens: D Myagdi Distr., Bobang, 2450 m, 27.IV.1970: 23, 12. 

Measurements: Wing-L 3 (2) 147 and 148mm; @ 142mm. — Tail-L 9 (2) 112.5 and 116mm; & 
112mm. - Bill-L 3 (2) 24 and 25mm; 2 25 mm. — Tarsus-L ¢ (2) 33 and 34mm; 2 33 mm. — WTI 
(3) 26.4-27.2%. — TWI (3) 76.5-78.9%. 

Notes: The 2 T6 are much shortened in 1 d, apparently later re-grown. Gonads of all 3 specimens 
much enlarged. 

Horizontal: My records are from SW Dhaulagiri to the Sikkim/Darjeeling border. — Bobang 
(27.1V.; see Material), Muri (2.IV. both :Myagdi); — between Landrung and Dhumpus (9.V.), 
below Dhumpus (10.V. both :Kaski); — Kathmandu Valley: Phulchoki Mt. (14.V. :Lalitpur), 
Sheopuri Mt. (25.VI. :Kathmandu); — Chichila (19.VI.), between Mure and Hurure (17.VI. 
both :Sankhua Sabha); — Omje Kharka (2.V.), Yamputhin (27.IV. both :Taplejung); — Mai 
Pokhari (10.IV. :Ilam). 
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Vertical: All altitudinal records are from within the presumed breeding season (IV-VI; see 
Breeding). Lowest records: 1850m Dhumpus (10.V.), 1950m Chichila (19.VI.). 8 locality 
records cover 2000 m (Yamputhin, 27.IV.) to 2500 m (Bobang, 27.IV.); highest record 2660- 
2700m Phulchoki Mt. (14.V.). My observations are largely but not completely consistent 
with the statement of Inskipp & Inskipp (1991): “Chiefly summers between 2100m and 
2745 m”. Very exceptional is the sight record at 3300m (Bigu, 16.V.) by Diesselhorst 
(1968:328), which was never confirmed. Except for this report the altitudinal belt for bree- 
ding activities is less than 1000m wide in Nepal. 


Habitat: The Grey-winged Blackbird during the breeding season is restricted to the tempe- 
rate-subtropical moist broad-leaved forest S of the main range, which is extremely rich in 
tree species of various genera and families (Quercus, Castanopsis, Ulmus, Magnolia, Al- 
nus, Rhododendron, Aesculus, Populus, Sorbus, to mention only few of them). The upper 
limit of the breeding area coincides with the upper limit of pure stands of Quercus seme- 
carpifolia (Phulchoki Mt.): boulboul does not inhabit coniferous stands. The ground of the 
forests is moist being covered by a dense understorey of bushes and herbs. As favoured 
feeding areas forest clearings are often visited, and this otherwise shy species can frequently 
be seen here, mostly at dawn and dusk. — For a general account of the species’ ecology 
and distribution see Wunderlich (1989). 

Breeding: The above-mentioned specimens (27.IV.) had fully developed sexual organs, the 
Q was in ovipositing state. 

Vocalizations: Territorial song (Fig.78) is divided into distinct verses 1.7-2.6 s long, pau- 
ses between verses are appr. 2-4 s long. Notes are predominantly whistles with low-rate 
frequency modulation. At the end of the individual verse a click-like section is nearly al- 
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Fig.78: Territorial song of Turdus boulbul. — a-n) 13 continuously given verses of 1 d, Omje Kharka 
2.V.1988. 
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ways present (about 5 kHz bandwidth, ranging up to 7 kHz). Mid frequency of whistled 
notes is near 3 kHz, ranging from appr. 2 to nearly 4 kHz. The repertoire size of the indi- 
vidual d seems to be considerable. Almost all 13 verses illustrated are different as are all 
notes (except for few repetitions within a verse); only the Ist and the 11th verse are iden- 
tical. This suggests a repertoire of invariable verses which are repeated within long song 
sequences. — Song is displayed from treetops, also from single isolated trees in clearings. 
The song is typically turdine with respect to the speed and richness of motifs and notes. 
Single 5, however, use very simplified songs; the reason for this is unknown (Mure/Hur- 
ure, 17.VI.). Song heard last on 25.VI. (Sheopuri Mt.) and activity may well extend into 
VI. 


Turdus ruficollis 

Turdus ruficollis ruficollis Pallas 

Material: 1 specimen: D Mustang Distr., Titi Lake, 2700 m, 26.11.1974: 1°. 

Measurements: Wing-L 136mm. — Tail-L 98 mm. — Bill-L 18.6 mm. — Tarsus-L 33 mm. — WTI 30.9%. 
— TWI 72.1%. — Weight 86 g. 

Horizontal, vertical: Three records: Titi Lake (see Material, 26.II.); Jomosom, 2 specimens 
21.11. (both :Mustang, 2750 m); Thodung/Those, 4.IV., 1 sp. Coll. H.S. Nepali (:Ramechap, 
3200 m). 


Habitat: The Mustang records are from N of the main range, a preferred winter resort of 
this subspecies according to Fleming et al. (1979). All observations refer to one or two spe- 
cimens each, which strayed by themselves and were not associated with 7. r. atrogularis. 
This latter subspecies (which see) was common in the area. Generally, nominate ruficollis 
seems to be considerably sparser than atrogularis in Nepal. 19 specimens collected ran- 
domly in the Kathmandu Valley, from XI to HI, were all nominate atrogularis (Diessel- 
horst 1968:328). 


Turdus ruficollis atrogularis Jarocki 

Material: 5 specimens: J Dolakha Distr., Chordung Mt./Jiri, 2900 m, 1.-2.1V.1973: 18, 18 juv., 12 * 
Thodung, 3200 m, 4.-5.IV.1973: 13, 12. 

Measurements: Wing-L 9 (2) 132 and 134mm; ¢ juv. (1) 139mm; @ (2) 133 and 137 mm. — Tail- 
L 6 (2) 91 and 91.5mm; ¢ juv. (1) about 97mm; 2 (2) 92.5 and 95 mm. - Bill-L 3 (1) 19.2mm; 
3 juv. (1) 17.9mm; 2 (2) 18.1 and 18.2mm — Tarsus-L ¢ (2) 33mm each; 6 juv. (1) 33.5mm: 9 
(2) 32 and 32.5 mm. — WTI (5) 32.8-34.9%, x=33.8, sy=0.92 . - TWI (5) 67.9-69.5%, x=69.0, s,=0.67. 
Notes: Necklace of the Chordung-? (1.IV.) conspicuously black. 2: bill above dark brown or dark 
grey, below yellowish or yelow-orange, feet grey-flesh-coloured. — ¢: bill above black, below yello- 
wish to orange-yellow, feet yellowish horn-coloured and grey-flesh-coloured. Gonads inactive. 
Horizontal, vertical: Thaksang above Tukche, 3150m (3.-6.III.), Purano Marpha, 3200 m 
(19.III.), Jomosom, 2750m (25.1. all :Mustang); — Chordung Mt./Jiri, 2900m (30.I1.- 
2.IV.; see Material), Thodung/Those, 3200m (5.-8.IV. both :Ramechap; see Material). 


Habitat: Forests (:Ramechap) and open landscape with fields and bushes, forest edges (:Mu- 
stang). Flocks were common with up to 20 specimens in the Thodung and Chordung area, 
smaller flocks in Thakkhola. These guests from the N Palearctic feed extensively on the 
nectar of flowering Rhododendron trees as a food source (Chordung, 1.IV.). 
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Migration: No specimens were seen in Khumbu up to 24.X.1970 nor in Thakkhola up to 
8.X11.1969, indicating that the influx of the wintering populations starts only late in the 
year. Diesselhorst (1968:330) also noticed none up to M IX in Khumbu; Rand & Fleming 
(1957), however, record 1 skin from Thakkhola in “December”. According to Inskipp & 
Inskipp (1991) the species reaches its Himalayan winter quarters by M X, but no details 
are presented concerning localities/altitudes and subspecies. 


Enicurus 


Four species occur in Nepal; all breed (scouleri, immaculatus, schistaceus, maculatus). They 
are, as applies to the whole genus, specialized to fast-running water courses (Fig.40), which 
mainly flow in ravines and which are shaded by densely forested slopes. They occupy 
niches similar or even identical to those of the Motacilla species of Nepal (madaraspa- 
tensis, cinered, locally also alba). During the breeding season the four Nepal species co- 
ver the whole forest belt of the S Himalayan macroslope from about 300m to at least 
4000 m. The lowest belt is occupied by immaculatus (300-1300m), followed by schistace- 
us (900-1600m), maculatus (1350-3100m) and scouleri (1100-4200m). There is consider- 
able overlap between immaculatus and schistaceus, as betwen maculatus and scouleri. 
However, the latter are quite distinct in size and general morphology and probably do not 
compete. In general, Enicurus populations are sparsely distributed during summer and there 
may be only rarely (if at all, at least in Nepal) competition between congeners living in 
the same river system at comparable altitudes. Syntopic Motacilla species are roughly of 
the scouleri size, but are smaller than the remaining Enicurus species. Nothing is known 
about interactions during the breeding season, but for winter see Tyler & Ormerod (1993). 
— The Enicurus species in question occupy larger areas in SE Asia (Indochinese-Himalayan 
distribution type; Martens 1984), from which they invaded the Himalayan arch westwards 
to differing extents (including E. leschenaulti, which does not reach Nepal). 


Enicurus scouleri scouleri Vigors 


Taxonomic note: E. scouleri stands opposite all other species of the genus, which show 
striking dichotomies: schistaceus/immaculatus, ruficapillus/velatus, leschenaulti/maculatus. 
Material: 3 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan, 3000 m, 12.-13.1V.1970: 23 ** Dolpo Distr., S 
of Jungla Banjyang, Phurbang, appr. 4200 m, 31.V.1973: 19. 

Measurements: 5: Wing-L (3) 78-80 mm. — Tail-L (3) 48-50 mm. — Bill-L (3) 11-12 mm. — Tarsus-L 
(3) 16-20 mm. — WTI (3) 20.5-25%. — TWI (3) 61.5-64.1%. 

Horizontal: Our records extend from W Dhaulagiri to close to the Sikkim border. — Resting 
place Phurbang S Jungla Banjyang (31.V.; see Material; :Dolpo); — Dhorpatan (12.-13.IV.; 
see Material); — Rukshesara (24.II. :Mustang); — between Gara and Sikha (3.V. :Parbat); — 
above Bagarchap (13.IV. :Manang); — Lungtung (19.V.); above and below Walungchung 
Gola (20./21.V.); upper Simbua Khola (10.V. all :Taplejung); — below Dhorpar Kharka 
(13.1V. :Panchthar). 

Vertical: During the presumed breeding season (IV-V): Our records cover a belt from 
1150 m (Bim, Myagdi Khola, 29./30.V.) to 4200 m (Phurbang, 31.V.). The latter record is 
unusual in being separated from the next lower one by 700m. 5 localities (from 12) are 
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situated between 2050m and 2700m. Records above 3000m are rare, above 4000m ex- 
ceptional. Inskipp & Inskipp (1991) indicate for the summer “chiefly between 1830 m and 
4000 m”. The width of this area belt, now about 3000m, is remarkable and exceeds those 
of all Nepal congeners. 


Habitat: The Little Forktail stays constantly and all year along watercourses, but their width 
and gradient differ considerably, even within the breeding season. They vary from minute 
streams hardly 3m wide (Dhorpatan Valley, 3000m, 12./13.IV.) with low gradient to the 
most rugged, wild and much broader torrents about 30-40 m across (Simbua Khola, 3250 m, 
10.V.) or even broader (Tamur below Walungchung, 2400 m, 20.V.). The species seems to 
prefer small and medium-sized streams and it can frequently be seen close to small wa- 
terfalls (see Ali & Ripley 1973,9:7), often along the lower (or lowest) parts of small tri- 
butaries of larger rivers nearby. Most of its stream and river habitats are accompanied by 
at least bushy vegetation, mostly forests. But more open riverbeds with largely unshelte- 
red banks, at least devoid of higher vegetation, are also occupied (Tamur below and above 
Walungchung, 3500 m, 21.V.). Only one record is from a brook in alpine meadows (Phur- 
bang, 4200 m, 31.V.), certainly an exception. In general, as already indicated by its broad 
altitudinal belt occupied, this is the most euryecious of the Central Himalayan Enicurus 
species set. — For behaviour in the winter quarters see Tyler & Ormerod (1993, Nepal) and 
Mauersberger (1988, Tadzhikistan). 

Vocalizations: Several times I heard a piercing “tsee”; this is consistent with the species’ 
noisy environment and, though recordings are not yet available, may be regarded as a “tor- 
rent adaptation”. 


Enicurus immaculatus (Hodgson) 

Material: 1 specimen: N Chitawan Distr., Rapti Valley, N foothills of Siwalik Mts. S Tekouli, 300m, 
16.11.1970: 9. 

Measurements: Wing-L 88mm. — Tail-L (graduation) 107.5 (25) mm. — Bill-L 16.5 mm. — Tarsus-L 
25 mm. — WTI 23.9%. — TWI 122.2%. 

Horizontal, vertical: Rapti Valley S Tekouli, 300m (16.I.; see Material; :Chitawan); — S 
feet of Siwalik Mts. N Sunichare, 250 m (4.IV. :Ilam). — This is a lowland species, not even 
reaching Kathmandu Valley. 


Habitat: Both observations made at narrow streams in tropical forest. 


Enicurus schistaceus 


Horizontal, vertical, habitat: Arun Valley between Hedagna and Num, 950 m (6.VI. :Sank- 
hua Sabha). — 1 adult together with 2 fledglings already well on the wing were seen along 
the lower course of a side stream close to its confluence with the Arun; heavy subtropical 
forest on steep slopes along the watercourse. The birds were absent the following day. First 
breeding record for Nepal. — Strongholds of schistaceus are in the eastern parts of Nepal 
between 900 and 1675m (Inskipp & Inskipp 1991). 


Enicurus maculatus maculatus Vigors 


Material: 3 specimens: D Myagdi Distr., Bobang, 2450m, 1.V.1970: 1d * Dhorpatan, 3000 m, 
14.1V.1970: 12. N Makwanpur Distr., Mahabarat Mts., Daman, 2500 m, 24.11.1970: 12. 
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Measurements: Wing-L ¢ 111; 2 101, 104mm. - Tail-L ¢ 147; 2 134, 142mm. - Bill-L & 19; 2 
18.5, 20mm. — Tarsus-L ¢ 29.5; 2 28.5, 30mm. — WTI (3) 24.8-27.9%. — TWI (3) 132.4-136.5%. 
Notes: The ¢ and the 2 of 14.II. show a pale reddish trace on the white underside. Testes (1.V.) slight- 
ly swollen. 

Horizontal: My records are from the Dhaulagiri massif and from the central Mahabarat Mts. 
— Bobang S Dhorpatan (1.V., see Material); Dhorpatan (14.V., see Material); below Khi- 
bang (20.V.); upper Myagdi Khola, Boghara (21.V. all :Myagdi); — Kali Gandaki Valley, 
Rukshesara N Tatopani (4.V. :Mustang); — Mahabarat Mts., Daman (24.II. :Makwanpur). 
Vertical: The records, all except for Daman, from the presumed breeding season, cover an 
area belt 1600 m wide: 1400 m (Khibang), 1600 m (Rukshesara), 1800 m (Boghara), 2100 m 
(Lumsum), 2450m (Bobang), 2500m (Daman), 3000m (Dhorpatan). Inskipp & Inskipp 
(1991) indicate: “...mainly summering between 1370m and 3100m”. — The “juv.d” spe- 
cimen of maculatus collected at Hitaura (close to the Dun lowlands, 20.V.: Biswas 1961c). 
referred to as a breeding record by Inskipp & Inskipp (1991), is more appropriately con- 
sidered immaculatus (“...unspotted with brown primaries”). This is also in accordance with 
the altitude concerned. 


Habitat: All specimens were observed at narrow streams shadowed by dense forest and bu- 
shes which at places cover the watercourse like a narrow tunnel. 


SYLVIIDAE 


Tesia 


Three species are recorded for Nepal (castaneocoronata, cyaniventer, olivea), at least two 
breed. 7: castaneocoronata and cyaniventer are widely distributed, but despite slight alti- 
tudinal overlap, they are separated from each other by different vertical distribution. No 
syntopic occurrence of both has yet been recorded. The east Himalayan olivea was collec- 
ted in the upper Arun Valley. Its ecological relations to the very similar cyaniventer from 
the same area are open to question. 


Tesia castaneocoronata castaneocoronata (Burton) 

Material: 3 specimens: D Myagdi Distr., from Dhorpatan to Tarakot, Gustung Khola Valley, 2800 m, 
28.VA9T3: 26. 12. 

Measurements: Wing-L ¢ (2) 48.5 and 49.5; 2 48mm. — Tail-L ¢ (2) 26mm each; 2 23mm. - Bill- 
L 6 (1) 10mm. — Tarsus-L ¢ (2) 22 and 23; 2 22mm. — WTI (3) 9.3-11.1%. — TWI (3) 47.9-53.6%. 
Notes: Bill black-grey or brown-black, lower part light flesh-coloured; feet flesh-coloured. — Ovary 
undeveloped (after oviposition); testes 5 x 4mm. 


Horizontal: Our records from W Dhaulagiri eastwards to the Sikkim/Darjeeling border. — 
N of Thankur in Gustung Khola Valley (28.V.); upper Myagdi Khola, Dobang (22.V. both 
:Myagdi); — Gorapani Pass (11.VII. :Kaski); — Phulchoki Mt. (25.IV., 14.V. :Lalitpur); — 
Pahakhola (31.V.-4.VI. :Sankhua Sabha); — Tamur Valley below Walungchung Gola (20.V.): 
below Pass Doerali W Yamputhin (17.V.); ascent to pasture Lassetham (6.V. all :Taplejung): 
— Paniporua (16.-19.IV.); below Dhorpar Kharka (13.IV.); upper Gitang Khola Valley 
(31.1I1.); lower Gitang Khola Valley (11.IV. all :Ilam). 
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Vertical: Presumed breeding season (M IV-M VII): Lowest record within this period is at 
1730 m (Gitang Khola, 11.IV.), but the singing d may not have been at its breeding ground; 
the next one higher up: 2100m below Dhorpar Kharka (13.IV., singing 3); highest record: 
3450m E Yamputhin (17.V.). 19 localities are distributed as follows: 2100-2250 m: 2 loc.; 
2260-2500 m: 8 loc.; 2510-2750: 4 loc.; 2760-3000: 3 loc.; 3010-3500 m: 2 loc. These da- 
ta coincide well with those presented by Inskipp & Inskipp (1991): “Most frequently be- 
tween 2440 m to 3300 m”. Polunin (1955) mentions one record at 13,000 ft. (appr. 4000 m) 
“among bamboo thicket in fir forest”. Also according to his list, there is no fir forest at 
this altitude, and his statement seems to be erroneous. 


Habitat: The Chestnut-headed Tesia is entirely a forest species, which prefers the dark 
ground storey covered by low bushes. But in most cases there is no dense and tangled co- 
ver of grasses, herbs and ferns as in the habitat of the Grey-bellied Tesia. If the observer 
“dives” into this vegetational stratum, there are good chances to detect it, particularly as it 
also enters and even crosses open places, like small clearings and paths. It sometimes leaves 
the soil layer for a brief excursion onto higher bushes, rarely small trees. Nevertheless, in 
more open places without higher vegetation, such as bare ravines with only a few bushes, 
the Tesia is an excellent skulker, the presence of which may be detected only by its voice. 


According to the altitudinal belt, castaneocoronata inhabits species-rich evergreen broad- 
leaved forests of the cloud zone, even pure Quercus semecarpifolia forest (Phulchoki Mt., 
2600 m; Fig.17) up to the temperate lower part of the Rhododendron-conifer zone. But this 
forest type is situated at the upper distributional limit and is only sparsely inhabited. At 
this altitude, it meets the ecologically similar Pnoepyga albiventer (3450m, Deorali Pass 
W Yamputhin; Abies densa, Rhododendron hodgsoni, Arundinaria bamboo; 17.V.1988). 


Vocalizations: The territorial song (Fig.79a-e) is a short warble (0.6-0.9 s); its frequency 
ranges between 2.7 and 7.5 kHz, the single verse consists of 3-6 different notes, most of 
them showing rapid frequency ascent or descent (individual note up to 2.5 kHz frequency 
span). The average frequency mainly descends within the verse from the first note to the 
last one resulting in a broad frequency span (up to 4.5 kHz, Fig.79c/c’), but range may be 
quite limited in others (2.7 kHz, Fig.79e). The single d uses only one verse type, which 
is repeated with great accuracy within long verse sequences (Fig.79a/a”, b/b’, c/c’); only 
once was a second type recorded from an individual ¢. Along territorial borders song may 
be displayed at close quarters by rivalling d (Pholchoki Mt., 14.V.). 


Tesia cyaniventer Hodgson 

Material: 2 specimens: K Sankhua Sabha Distr., between Mure and Hurure, 2100m, 12.1V.1988: 25, 
one preserved in spirit. 

Measurements: Wing-L 55 mm. — Tail-L 20 mm. — Bill-L 12mm. — Tarsus-L 23.5 mm. — WTI 12.7%. 
— TWI 36.4%; Weight 11 g. 

Notes: Testes 7mm, some subcutaneous fat. 


Horizontal: Our own patchily distributed records are from the Kali Gandaki, Myagdi, Mar- 
syandi, Kathmandu and Arun Valleys and near the Sikkim border. Upper Myagdi Khola, 
Dobang (22., 26./27.V.); above Khibang (19.V.); Thulo Khola, right tributary to Kuineka- 
ni (18.V.); between Bega and Bega Deorali (16.V. all :Myagdi); — above Ghasa (5.V.); Thak- 
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Fig.79: Vocalizations of Tesia species. — a-e) Tesia castaneocoronata, territorial song; a-a’’) 3 verses 
of 1 3, Pahakhola 1.VI.1988; b-b’) two verses of 1 d, Pahakhola 3.VI.1988; c-c’) two verses of 1 
3d, Pahakhola 2.VI.1988; d) Omje Kharka 2.V.1988; e) ascent to Dhorpar Kharka 13.IV.1988. 

f-h) Tesia cyaniventer, territorial song; f-f’) 2 verses of 1 ¢, Thaksang/Tukche 7.VII.1970; g) Yam- 
puthin 28.1V.1988; h-h”) 3 verses of 1 d, Mure/Hurure 11.V1.1988. 


sang above Tukche (7.VII. both :Mustang); — above Landrung and Tolka (29.1V. :Kaski); 
— near Bagarchap (13.IV. :Manang); — Kathmandu Valley, Sheopuri Mt. (25.VI. :Kathman- 
du): — Arun Valley, between Mure and Hurure (9.-17.VI.); Chichila (20.VI. both :Sankhua 
Sabha); — Yamputhin (28.IV. :Taplejung). 

Vertical: The altitudinal belt is quite narrow: 1650 and 1900 m Yamputhin; 2000 m Chichila 
and Tolka; 2100 m Mure/Hurure; 2200 m Tulo Khola and Ghasa; 2300 m near Bagarchap 
and again on Sheopuri Mt and above Bega; 2400 m Dobang and Khibang. Exceptionally a 
singing d was found at 3400m above Tukche (Fig.30,31), an area certainly not belonging 
to the regular distribution area as concerns altitude and habitat. Inskipp & Inskipp (1991) 
indicate as altitudinal belt during “summer” 1525-2440 m, but without details. It is obvious 
that in Nepal the vertical range of the species is quite limited, at least at present, and hard- 
ly exceeds 1000 m. 

Habitat: The Grey-bellied Tesia inhabits the lower zone of the cloud forests, where it pre- 
fers dense mature stands of various oak (Quercus) species with closed canopy. The forest 
ground must be covered by a dense and tangled layer of grasses and herbs, and most pre- 
ferred seems to be an understorey of ferns up to 70-80 cm high. Such conditions prevai- 
led at the only locality where I discovered a remarkably dense population, the oak forests 
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between Mure and Hurure in Arun Valley. Here up to 3 (once perhaps 4) specimens could 
be heard from one spot, and there were singing ¢ every 200-300 m for about 2 km along 
the main path traversing the forest. Though a stream flowed through this forest, the sin- 
ging 6 apparently were not concentrated along its course. But the 2 d near Bagarchap 
and on Sheopuri Mt. defended areas close to a little, but noisy rivulet. The d at 
Thaksang/Tukche, an Inner- Valley locality, certainly a stray, sang extensively on a clearing 
in heavy mixed Abies/Rhododendron/Betula forest (compare the unexpected occurrence of 
Cettia acanthizoides, which see, at this place 3 years later). According to the present data, 
cyaniventer is not closely confined or even adapted to the neighbourhood of running wa- 
ter. In the Mure/Hurure forest, the single specimen mainly kept completely hidden among 
the dense herbaceous understorey and often sang a few meters from the observer’s feet. 
Only rarely was one seen for a few seconds in the open on a path or 1-2m up in a bush. 
Even playback of its own song may not lure it out of hiding. 


The area of T. cyaniventer may have been considerably shrunken in recent decades. Bis- 
was (1962b: 407) found it to be common within the Kathmandu Valley and its environs in 
1947, and so did Proud (1955) largely within the same period. Forests in the region of the 
Kathmandu Valley have much diminished since then as has the understorey of those that 
remain, and cyaniventer apparently disappeared. This has happened at a sensitive altitude 
for the species and concerns nearly all Nepal. 


For records of the Slaty-bellied Tesia (7. olivea) in lower parts of the Mure/Hurure forest 
and further south near Khandbari at 1000-1700 m (:Sankhua Sabha) see Inskipp & Inskipp 
(1991). Details of the allopatric/sympatric distributional pattern of the two species have not 
been worked out and are urgently needed. 


Vocalizations: The territorial song (Fig.79f-h) is loud and explosive and can be heard over 
relatively long distances, even close to running water. The verse is short, 0.8-1.8 s, rhyth- 
mically structured into 2 parts: (i) 2-6 introductory short whistles (0.03-0.15 s) arranged in 
one or several groups of notes of different length and frequency, pitch from one note group 
to the following one always descending, (ii) final group of 3-4 strongly modulated notes. 
The single note ranges from 1.3-2 kHz, and the note group is about 0.5-1 s long. The in- 
dividual ¢ uses several verse types (Fig.79h-h’’), the repertoire size has yet to be deter- 
mined. The combination of whistles/pauses of different length and the closely attached final 
warble result in a typical rhythm and sound. 


The Indian Blue Robin (Luscinia brunnea) has quite a similar song (q.v., Fig.62a-g), as it 
also starts with several short whistling introductory notes followed by an explosive main 
part, but it is less markedly divided into 2 sections. The two species’ songs are easily con- 
fused, the more as both may occasionally live in close proximity (observed near Potana, 
IV; in upper Myagdi Khola, V; above Khibang, V; in the Mure/Hurure forest, VI). Pnoe- 
pyga pusilla, another ground dweller, was also present there. — Sings at least to E VI (25.VI., 
Sheopuri Mt.). 
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Cettia 


The Nepal list encompasses six species (pallidipes, fortipes, major, flavolivacea, acanthi- 
zoides, brunnifrons). All breed in the area, though breeding records are still largely lacking. 
The vertical and ecological segregation of the species set is distinct, but 2 species may 
coincide locally (brunnifrons/acanthizoides; Thaksang, VU; — brunnifrons/flavolivacea: 
Syng Gyang, IV). Except brunnifrons, all have quite narrow vertical ranges in Nepal. The 
only low-altitude species is pallidipes. C. brunnifrons and flavolivacea reach, at least lo- 
cally, the alpine zone beyond timberline. The vertical belt of all species during breeding 
season is about 3500 m, perhaps even more. Highly specialized is acanthizoides, which pre- 
fers bamboo clumps. C. fortipes has marked E-W distributional limits, a large gap within 
nearly all Nepal (except Arun Valley to the E border) separating the W and E Himalayan 
subspecies. More biological and acoustic information is needed for the rare species palli- 
dipes and major. 


Cettia fortipes fortipes (Hodgson) 

Cettia [fortipes], incl. vulcania, see Wells (1982), and carolinae. 

Material: | specimen: M Ilam Distr., Paniporua, 2300 m, 18.IV.1988: 16. 

Measurements: Wing-L 58.5 mm. — Tail-L 56 mm. — Bill-L 11 mm. — Tarsus-L 23 mm. — WTI 11.1%. 
— TWI 95.7%. — Testes 4mm. 

Horizontal (Fig.80): Our records only east of the Arun; mostly by voice (except Paniporua) 
— Num (8.V.); Pahakhola (31.V. both :Sankhua Sabha); — Lungthung (19.V.); Omje Khar- 
ka (5.V.); Yamputhin (27.IV. all :Taplejung); — Paniporua (18.-20.IV.); Mai Pokhari (26.III., 
9.-11.1V.); between Ilam and Mai Pokhari (9.IV. all :Ilam). — Undoubtedly, nominate forti- 
pes is absent from nearly all Nepal west of the Arun Valley as a breeding species, but the 
western Himalayan ssp. pallidus may reach into far W Nepal (see Fleming & Traylor 
1968:178). 


Vertical: Our own records range between 1700 m (near Ilam, IV) and 2600 m (Pahakhola, 
V) as follows: 1700-2000 m: 2 localities; 2050-2250 m: 7 loc.; 2260-2500 m: 2 loc.; 2510- 
2600 m: 1 loc. Obviously, in E Nepal the altitudinal distribution covers a small belt of less 
than 1000 m, the main population being concentrated in an even much narrower range. The 
data presented by Inskipp & Inskipp (1991) are also concentrated around 2000 m, with on- 
ly one above 3000 m (method of record not given). 


Habitat: Generally, the Brown-flanked Bush Warbler prefers open landscape with small 
groups of trees, bushes, forest edges, small ravines with narrow forest belts. Such vegeta- 
tional structures must be located close to clearings with low vegetation interspersed, most 
often low bushes and dense layers of herbs. In E Nepal, such habitats are often situated in 
agricultural land, where small patches of forest-like vegetation remain close to abandoned 
and even overgrown terraces (Yamputhin, IV) and pastures (below Paniporua, IV), often 
with Rubus hedges and dense secondary growth of the introduced weed Eupatorium. Most- 
ly, dense and closed virgin forests are avoided, but in a suitable habitat, even small clea- 
rings in such forests may be occupied (Omje Kharka NW Yamputhin, V). Alnus growth in 
ravines is used, even Cardamon plantations which are often cultivated in native and so- 
mewhat opened Alnus groves close to watercourses (below Mai Pokhari, IV). In general, 
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Fig.80: Distribution of Cettia acanthizoides and C. fortipes S and SW of the Kanchenjunga massif to 
show largely vertically allopatric distribution of the two species, i.e. acanthizoides at higher, fortipes 
at lower altitudes. The only sympatric locality (Pahakhola) differs in microhabitat: edge of cultivati- 
on (fortipes) versus bamboo clumps in oak forest (acanthizoides). — Data from IV-VI 1988. 
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the presence of C. fortipes in Nepal indicates an artificial state of the vegetation, and the 
species has taken great advantage of the large-scale forest reduction in respect to popula- 
tion density and size of the area settled. Why it did not penetrate into areas west of the 
Arun Valley, remains unanswered. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.81a-d) is a striking short verse (1.7-2.1 sin 3 6), which 
is presented from the dense understorey of bushes along forest edges, small vegetation pat- 
ches where the bird is constantly submerged near the ground. The song is subdivided into 
2 parts; part (1) is always a long-drawn-out whistle, which is followed after a short pause 
(0.1 s or even less) by (ii) a short (0.45-0.7 s) but strikingly loud and “explosive” phrase. 
It consists of 2 or 3 notes of broad frequency range (individual note: 2-2.5 kHz, bandwidth 
of all notes within I verse up to 4.5 kHz). At least two types are used by the individual 
d. Parts (i) and (ii) are subject to variation: the single ¢ uses at least 2 whistles, which 
differ in frequency (Fig.81c/c’; in Fig.81d/d’: 1880 Hz and 2400 Hz), and two different 
parts (ii). One type (1) and one type (ii) are tightly combined (Fig.81c/c’, d/d’). Both com- 


Fig.81: Vocalizations of Cettia species. — a-d’) Cettia fortipes, territorial song, a-b) verses of 2 diffe- 
rent d, Mai Pokhari 26.11.1980; c-c’) 2 verses of 1 d, inc’) only end of verse illustrated, Paniporua 
20.1V.1988; d-d’) only end of 2 verses of 1 d, ascent to Mai Pokhari 7.1V.1988. 

e-i) Cettia brunnifrons, warning calls (e-g) and territorial song (h-i); e) verse-like series of warning 
calls; f-g) 2 parts of a series of different warning calls (f: “tsik”, g: “tsip” or “tsit”), e-g: Deorali Pass 
W Yamputhin 17.V.1988; h-i) 1 verse each of 2 3; h) Gosainkund 26.IV.1973, 1) Dhorpatan 10.V.1973. 
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binations do not vary even in minor details. Onset of singing activity is early in III 
(26.11.1980, Mai Pokhari). For various paraphrases of this easily remembered song see 
Ali & Ripley (1973,8:11). 


Cettia flavolivacea flavolivacea (Blyth) 

Material: 6 specimens: D Dolpo Distr., Ringmo/Phoksumdo Lake, 3950 m, 4.V1.1970: 23 ** Mustang 
Distr., Thakkhola, Chadziou Khola Valley, 2600m, 23.X.1969: 12. B Kathmandu Valley, Lalitpur 
Distr., Godavari, 1600 m, 26.1.1970: 1 (2), sides of bill slightly deformed ** Rasuwa Distr., Gosain- 
kund, Syng Gyang, 3200 m, 25.IV.1973: 1d. K Sankhua Sabha Distr., Pahakhola, 2700 m, 3.V1.1988: 
eo. 

Measurements: Wing-L 3 (3) 57-60mm; 2 (3) 49.5-54mm. — Tail-L 3 (3) 54-61mm; 2 (3) 45- 
54mm. — Bill-L d (3) 10-11 mm; @ (3) 21-23mm. — WTI (5) 13.7-15%, x=14.3, s,=0.55. TWI (6) 
90.9-101.7%, X=98.3, s,=4.50. 

Notes: 6 bill brownish, at the base lighter; feet light grey. Testes at 25.IV. and 4.VI. small, 3x 2mm. 
— 2 at 23.X. has nearly finished moult of wing and tail feathers. 

Horizontal: All records refer to the above-mentioned specimens. They were collected be- 
tween NW Dhaulagiri and one of the eastern tributaries of the Arun. 


Vertical: During the presumed breeding season (E IV, VI): The 3 localities were at the al- 
titudes 2650 m (3.VI.), 3200m (24.IV.) and 3950 m (4.VI.) and thus encompass a vertical 
belt of 1300 m. Inskipp & Inskipp (1991) summarize altitudinal records during summer as 
2440-3600 m, but details, especially months, are not given. — Outside breeding season (X, 
I): 1600m (26.1.), 2600 m (23.X.). 


Habitat: No general statements can be made yet, the three possible breeding places being 
quite different in habitat structure and altitude: small clearing with thick and high bushes 
and Arundinaria thickets near a stream in mature Quercus semecarpifolia forest (2650, Pa- 
hakhola); bushes (including Piptanthus nepalensis) along the edge of Abies spectabi- 
lis/Quercus semecarpifolia forest (3200, Syng Gyang); clumps of up to 4 m high thickets 
of Salix bushes above timberline in the dry zone NW of Dhaulagiri Range (3950 m, Phok- 
sumdo Lake). It is unknown whether any of these records represent breeding specimens, 
and breeding records are still lacking for Nepal. 


Vocalizations: Renderings of the voice are contradictory (see Fleming et al. 1976, Ali & 
Ripley 1973,8:14-15); very likely the song is not as striking as in other Ceftia species. 


Cettia acanthizoides brunnescens (Hume) 

Taxonomic note: The colour difference from ssp. acanthizoides is clearly visible. 

Material: 2 specimens: D Mustang Distr., Thaksang above Tukche, 3150 m, 2.-4.VII.1973: 2d. 
Measurements: Wing-L (2) 52, 54mm. — Tail-L (2) 45, 51 mm. — Bill-L (2) 9, 10.5 mm. — Tarsus-L 
(2) 21, 22mm. — WTI (2) 11.5, 13%. — TWI (2) 86.5, 94.4%. — Testes 7 x 5mm in both d. 
Horizontal: Records from very limited areas: Thakkhola and near the Sikkim/Darjeeling 
border. — Thaksang above Tukche (2.-4. VII. :Mustang); — Pahakhola (31.V.); descent to Pa- 
hakhola (30.V. both :Sankhua Sabha); — ascent to Deorali Pass from Yamputhin (16.V.); as- 
cent to pasture Lassetham from Yamputhin (15.V.); Tamur Valley, above Tellok (17.V. all 
:Taplejung). 
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Vertical: Our 10 records, all from the presumed breeding season (V, VII), range from 2600 m 
to 3300 m and are distributed as follows: 2600-2700 m: 4 localities; 2710-3000 m: 3 loc.: 
3010-3300 m: 4 loc. Highest records are from 3200 m Lassetham and 3300 m Thaksang. 
The otherwise scarce Nepal records, according to Inskipp & Inskipp (1991), lie between 
2000 and 3600 m, but several of them may not refer to locally breeding birds. According 
to the new material presented here, the vertical range of the species seems to be very li- 
mited. 


Habitat: All localities W of the Arun include ringal (Arundinaria) bamboo clumps, but the 
forest types concerned are quite different and range from broad-leaved to Rhododen- 
dron/coniferous. Habitats were dense uniform bamboo patches with only a few trees in- 
terspersed, but sometimes there were only a few bamboo plants with bushes and vines 
(ascent to Deorali W Yamputhin, V) at forest edges or small clearings (ascent to Lasset- 
ham, V). The locality on the forest clearing Thaksang above Tukche (Fig.31) is exceptio- 
nal, for it is located N of the main range in an area of strongly reduced monsoon influence. 
The two territorially very active d hid in dense hedges and bushes (Berberis, Spiraea, Ro- 
sa, Ribes, Viburnum) along the forest edge (Abies, Pinus, Picea, Betula), but bamboo is 
not present there (for details of this unique record see Martens 1975). 


Breeding: No records for Nepal. At Thaksang 2 d¢ were active singers and highly territo- 
rial, especially on playback of their own song, as late as 4.VII. I was still unable to dis- 
cover a ®. 


Vocalizations: The Yellow-bellied Bush-warbler can readily be distinguished by its remar- 
kable song, which was previously described in precise detail by Ludlow & Kinnear 
(1944:202). Most astonishing are 4 long-drawn-out whistles (nearly 2 s each), followed by 
a series of double notes. Verbal renderings (Ali & Ripley 1973,8:16) and sonagrams of 2 
6 verses (Martens l.c.) indicate only minor variation at least in the Himalayan area of the 
species. 


Cettia brunnifrons brunnifrons (Hodgson) 


Taxonomic notes: The 3 subspecies whistleri, brunnifrons and umbraticus have recently 
been accepted (Peters XI: 16), umbraticus however is hardly separable by size; Ali & Ripley 
(1973, 8:18) consider muroides Koelz a valid subspecies for reasons of more intense colou- 
ration. 

Material: 4 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan, Uttar Ganga Valley, 2950m, 18.V.1973: 19. B 
Rasuwa Distr., Gosainkund, Syng Gyang, 3200 m, 25.-27.1V.1973: 2¢.S Solukhumbu Distr., conflu- 
ence of Imja and Phunki Dangka, 3250m, 3.X.1970: 12. 

Measurements: Wing-L 9 (3) 45-49.5mm; 2 47.5mm. — Tail-L ¢ (2) 43-44mm. - Bill-L ¢ (3) 9- 
9.5mm; 2 9mm. — Tarsus-L 3 (3) 18-19mm, 2 18.5mm. — WTI (4) 6.7-9.5%, x=8.5. — TWI (1) 
91.5%. 


Notes: ¢ bill dark brown to brown-black, lower base lighter; feet grey flesh-coloured to orange-grey. 
Testes IV 4-5 x 3-5mm, V 6 x 4mm. 

Horizontal: Our records range from SW Dhaulagiri to the Sikkim/Darjeeling border. — Dhor- 
patan (18.V. :Myagdi; see Material); — above Tukche, right bank (13.V.); Thaksang above 
Tukche (3.VI. both :Mustang); — Marsyandi Valley, between Syuribar and Phalesangu (9.IV. 
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:Tanhu); — Buri Gandaki Valley, Chyul-wang Valley W Nyak (6.VIII. :Ghorka); — Trisuli 
Valley, Syng Gyang (25.-27.IV. :Rasuwa; see Material); — confluence of Imja- and Phunki 
Drangka (3.X. :Solukhumbu, see Material); — Pomri La, descent to Pahakhola (30.V.); 
Kangla Khola, descent to Thudam (25.V. both :Sankhua Sabha); — Ladza Khola W Wa- 
lungchung (21.V.); Deorali Pass W Yamputhin (17.V.); upper Simbua Khola (12.V.); pa- 
sture Lassetham (7.V. all :Taplejung). 


Vertical: Breeding season (E IV-VIII): My records range between 3000 m (Dhorpatan, V) 
and 4000m (below Pomri La, V), and the 16 localities cover this belt as follows: 3000- 
3250 m: 4 loc.; 3260-3500 m: 6 loc.; 3510-3750 m: 2 rec.; 3760-4000 m: 3 loc. These re- 
cords are in full accordance with those of Diesselhorst (1968:263; V-VIII), but Inskipp & 
Inskipp (1991) give the lower limit as 2750 m in “summer”, without indicating the months. 
However, though the habitat preferences of the species are not very limited, its vertical dis- 
tributional belt is quite narrow and does not exceed 1000m as regards my own observati- 
ons. — Outside the breeding season: 9.IV. at 630m in the Marsyandi Valley, a specimen still 
far away from the breeding grounds; 3.X. at 3200m probably still at or close to them. 


Habitat: During the presumed breeding season (E IV-VII), the Grey-sided Bush Warbler 
occupies the transition zone between closed forests and park-like or even more open ve- 
getational types. In its habitat, two structural components are always present: dense bush, 
hedges, sometimes ringal bamboo (Arundinaria; Lassetham), always close, rarely more di- 
stant than 100-200 m, to the next forest edge. This kind of habitat is still present at the up- 
per limit of its area near the timberline around 4000m, where low bushy Rhododendron 
species prevail. Two observations, left and right banks of the Kali Gandaki near Tukche, 
refer to Inner-Valley facies, where monsoon influence is strongly reduced. But the species 
is only scantily distributed in such a habitat. C. brunnifrons frequents the dense understo- 
rey, mostly close to the ground. But it is a curious bird, and when its attention has been 
attracted, it often leaves the shadowy cover. — The Grey-sided Bush Warbler was seen fee- 
ding on the contents of Piptanthus nepalensis flowers (Leguminosae; Syng Gyang, see 
Vogel et al. 1984). 


Breeding: A nest with 3 eggs was found on 6. VII. (Chyul-wang Khola, 3350 m) in a bunch 
of grass about 30 cm above the ground, indicating that the breeding season may be pro- 
longed considerably. 


Vocalizations: The territorial song (Fig.81h-i) is conspicuously divided into two parts: (1) 
a short warble with 7-10 notes of extremely quick frequency changes and wide ranges, up 
to 4 kHz, of the single note (length appr. 0.6-0.8 s). Frequency range of the warble varies 
between different d (4.5 and 7 kHz in 2 6, Fig.81h and 1) and it is always falling in pitch; 
part (ii), 0.8-1.0 s long, immediately follows (i) and is divided into four subparts, (a) a trill 
of about 0.05 s, (b) a chevron-like structure with a steeper (beginning) and a flatter (en- 
ding) slope with 4-5 harmonics. The final two subparts are repetitions of these with slight 
variations of the harmonic-rich subpart (b). This part of the full verse is much lower in am- 
plitude than the preceding one, but is conspicuous by its thin, metallic-sharp sound: “tee- 
te-we”, the € being markedly pronounced. Frequency width of (ii) is about 6 kHz. The 
verse is often given without part (ii). Both parts (i, ii) are constant in the individual <. 
Frequency range of the whole verse is wide, often exceeding 8 kHz. — Various warning 
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calls are frequently uttered and are diverse: (1) Series of identical “tsik” calls with broad 
frequency range, similar to notes of the song (Fig.81f-g); (ii) series of closely packed clicks, 
which are combined to coherent “tsit”” notes and which are repeated in a long, irregular 
spaced sequence (Fig.8le): (111) stereotyped verse-like combinations are often presented 
(Fig.81h-i). 


Bradypterus thoracicus thoracicus (Blyth) 

Material: 1 specimen: G Ghorka Distr., Chyul-wang Valley, western tributary of the Buri Gandaki, 
3400 m, 3.VIII.1983: 1 o pull. 

Measurements: Remices and rectrices still growing, on the crown remnants of the natal down still pre- 
sent (pull. I). — Tarsus-L 19mm. 

Horizontal, vertical, habitat: The fledgling, still unable to escape on the wing, was caught 
by hand, the adults being present. Habitat was open landscape with small patches of ma- 
ture fir forest (Abies spectabilis) within extended meadows with a luxuriant growth of gras- 
ses and herbs, and a multitude of flowers interspersed. The family crawled through this 
dense plant layer, and I could catch only a glimpse of the individual birds. Such biotopes, 
though all man-made at this altitude, are rare in Nepal, where most open unterraced pla- 
ces are heavily grazed, often even overgrazed, by cattle. In the valley in question, unsett- 
led by man, only a few shepherds with goats and sheep are present temporarily. 


This is the third breeding record of the Spotted Bush Warbler for Nepal. The others origi- 
nate from further west in Lamjung Himal and in the Machapuchare area (Inskipp & Ins- 
kipp 1991), but have never been published in the necessary detail as regards the importance 
of the records. The altitudes indicated are 3850 m (but 4850 m in Inskipp & Inskipp 1985) 
and 3350 m and coincide well with the above one. Thus, thoracicus may be restricted to a 
(very) small altitudinal belt in the upper oak and conifer/Rhododendron zone. 


Contrary to the statement of Ali & Ripley (1973a,8:22), the species is not at all common 
in the Central Himalayas and deserves special attention in order to detect more of the ob- 
viously scattered and small local populations. 


Prinia 

There are nine, possibly (rufescens) ten, species as breeding residents in Nepal (gracilis, 
inornata, socialis, cinereocapilla, hodgsoni, flaviventris, criniger, sylvatica, atrogularis); 
five of them are confined to the subtropical lowlands below 1000 m (gracilis, inornata, so- 
cialis, flaviventris, sylvatica), two do not exceed 2000m (cinereocapilla, hodgsoni), and 
only one Nepal species is confined to the mountainous zone up to about 3000 m (criniger). 
Most species reach their S Nepal area from tropical India (except cinereocapilla, criniger). 
For none of the sympatric lowland species have the ecological interrelationships been wor- 
ked out up to now. 


Prinia hodgsoni rufula Godwin-Austen 
Material: 1 specimen: N Chitawan Distr., S Tekouli, banks of Rapti River, 300m, 13.11.1970: 2. 


Measurements: Wing-L 43 mm. — Tail-L (graduation) 50 (28) mm. — Bill-L 10 mm. — Tarsus-L 17 mm. 
— WTI 9.3%. — TWI 116.3%. 
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Horizontal: Our own summer records are only from the East: Tumlingtar (22.VI.); below 
Khandbari (21.VI. both :Sankhua Sabha); — Mai Khola Valley near Soktim (7.IV.); ascent 
to Ilam from Mai Khola Valley (8.IV. both :Ilam). — Winter: see Material. 


Vertical: The 7 records of our own range from 500m to 1050m and are evenly scattered 
over this altitudinal belt (twice 500, once 600, 750, 860, 920, 1050 m). Hodgsoni has its 
strongholds in the low subtropical southern part of the country up to 400 m, but locally rea- 
ches 1600m (Diesselhorst 1968:265) or even 1750m (Inskipp & Inskipp 1991). 


Habitat: All my records are from open cultivated landscapes with bushes and single big 
trees, even close to human settlements and villages. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.82c-f) is a short verse 1.5-2 s long. It is subdivided in- 
to 3 or sometimes only 2 parts: (1) a few extremely short click-like notes, sometimes lacking 
(Fig.82c); (11) 2-6 slightly frequency-modulated whistling notes in a descending or ascen- 
ding sequence, sometimes combining both qualities (Fig.82d); (11) a rattling trill consisting 
of broad-band click-like notes which are combined to note-groups. The individual note 
group may stay isolated or may be repeated up to 8 times by the individual ¢. Frequency 
bandwidth in all 5 9 checked was near 5 kHz. The individual d uses only one verse type. 


Fig.82: Vocalizations of Prinia species. — a-b) Prinia criniger, territorial song; a) Ulleri 13.V11.1973; 
b) Yektin 21.1V.1988; b’) song of individual as in b) but different time scale to show note fine struc- 
ture. 

c-f) Prinia hodgsoni, territorial song; c) Mai Khola, ascent to Ilam 8.IV.1988; d) Khandbari 21.VI.1988; 
€) Khandbari, 21.VI.1988, different ¢; f) above Soktim 7.IV.1988. 
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This, however, may be altered with respect to the number of note groups combined to form 
part (iii). — The verse can be rendered like “ts dyü dyü dshr dshr ..” (Fig.82c). Song given 
mostly exposed from the top of bushes or from the lower canopy of medium-sized trees. 
First territorial song heard 7.IV., song period extends at least to E VI (last heard several 3 
singing when leaving the area: 22. VI.). 


Prinia socialis stewarti Blyth 

Material: 1 specimen: N Chitawan Distr., S Tekouli, bank of Rapti River, 300m, 12.11.1970: 2. 
Measurements: Wing-L 46mm. — Tail-L (graduation) 59.5 (35) mm. — Bill-L 11.5 mm. — Tarsus-L 
21 mm. — WTI 9.8%. — TWI 129.3%. 


Habitat: The specimen was caught in bushes near the bank of the Rapti River. 


Prinia criniger criniger Hodgson 

P. [criniger] incl. polychroa 

Material: 3 specimens: D Dolpo Distr., Suli Gad Valley near Rohagaon, 3000 m, 8.V1.1973: 12 (ovi- 
position). G Parbat Distr., Ulleri, 2000m, 13.VII.1973: 18. B Rasuwa Distr., Trisuli Valley below 
Ramche, 1500 m, 28.1V.1973: 16. 

Measurements: Seven additional specimens from Nepal (23 from ZSM and 5? from Field Museum, 
Chicago) have been included. Both d (Thamba Khola, Ting Sang La) are markedly lighter, the 5° 
(Hetora, Birethanti) from lower altitudes decidedly more rusty brownish then the 3 specimens men- 
tioned above. — Wing-L ¢ (4) 57.5-59 mm, x=58.4; 2 (6) 47-51 mm, x=48.5, s;=1.34. — Tail-L see 
TWI - Bill-L © (4) 11.5-12 mm, x=11.9. — Tarsus-L ¢ (4) 22-24mm, x=22.8; 2 (1) 18mm. — WTI 
(8) 8.3-13.6%, x=11.5, s;=2.14. — TWI: The Prinias have a relatively long tail in “winter”, a relati- 
vely short one in “summer”, but the periods of moult are not known in the necessary detail. Accor- 
ding to Biswas (1962b: 427) V-d still have a “winter tail”, and this is the case even for the Ulleri-d 
from 13.VH. (TWI 174%). The 2 from 8.VI. is moulting tail feathers (T1 new, TWI 146%), the 2 
from 11.IV. (Hetora) presents new feathers (TWI 131%), but another one from the same locality (22.V.) 
old ones (TWI 156%). The extreme TWI values of the present specimens are 131 and 176%. 

Notes: According to the skins mentioned here and in addition to Biswas (l.c.) and Colston (pers. comm. 
VII 1992) wing length of 20 ¢ P. c. criniger is 55-61 mm, of 162 47-52mm. © exhibit a narrow half 
ring of whitish feathers around the upper part of the eye. 

Gonads of all 4 ¢ very large, 2 ovipositing. — ©: Bill black, feet orange, iris light brown. 
Horizontal: I found the Striated Prinia within an isolated area NW of Dhaulagiri, in Thak- 
khola, in the S and E Annapurna, in the Trisuli, Bothe Kosi and Arun Valleys and in the 
tributary Pahakhola, southern Kanchenjunga massif: upper Tamur Valley, upper Kabeli Kho- 
la, S to Mai Khola. — In detail: Dhaulagiri: between Parila and Rohagaon in Suli Gad Val- 
ley (8.VI.); Tarakot (17.V.); between Tarakot and Dunahi (18.V. all :Dolpo); — Thakkhola: 
Choya and near Titi Lake (1.-2.V. :Mustang); — Annapurna: Gara (3.V. :Parbat); — Land- 
rung (8.V.); Ulleri (12.-14.V., see Material; both :Kaski); — Marsyandi Valley, Phalesangu 
and Boulboulé (9.-10.IV; both :Tanhu), — Trisuli Valley between Ramche and Dhunche 
(28.1V. :Rasuwa and :Nuwakot): — Bothe Kosi Valley (12.IV. :Dolakha); — Arun Valley, Chi- 
chila and Hurure (19.VI.); Pahakhola (31.V.-4.VI. both :Sankhua Sabha); — upper Tamur 
Valley below Walungchung (19.V.); ascent to Khebang (25.IV. both :Taplejung): — Yektin 
(21.IV.), between Paniporua and Hinwa Valley (20.IV. both :Panchthar); — Mai Khola be- 
low Ilam (8.IV. :Ilam). 
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Vertical: My records range between 650 m (see below) and 3000 m (Suli Gad Valley, 8.VI.); 
approximately 20 of the data/sites are evenly distributed between 1200m (below Ulleri, 
14.VII.) and 2000 m (Gara, 3.V.). The observations from lower sites may refer to passage 
migrants (IV) on their route to breeding areas higher up in the mountains, but all speci- 
mens sang, sometimes several at one place: 650 m Mai Khola 8.IV.; 700m Phalesangu 9.IV. 
(several); 850m Boulboulé 10.IV. (several). Sites beyond 2000 m are situated far to the East 
(Pahakhola) or in arid areas outside monsoon influence: 2400 m Choya, 2500 m between 
Choya and Titi (both :Mustang, 1.V.); 2400 m and 2550 m Pahakhola (:Sankhua Sabha, E 
V/B VD; 2900 m Tarakot (M V); 2550 m Barbung Khola Valley (M V); 2650-3000 m Suli 


Gad Valley (records by voice and skin, see Material; 8.VI. :Dolpo). 


These data alone indicate a vertical breeding area 1800m wide, which possibly is even 
broader if IV-data are included. Inskipp & Inskipp (1991) give occurrence during summer 
(months?) only between 1220 and 2300 m (a few higher up indicate the altitude bar), Ali & 
Ripley (1973,8:70) without reference, “exceptionally 3100 m” for Nepal. 


Habitat: P. criniger lives in open landscape with scattered low bushes, also single isolated 
trees, often on steep slopes which may be extremely dry and hot outside the monsoon sea- 
son (e.g. rock faces on the trail ascending Khebang, E IV). Those preferences are a prere- 
quisite for life in agricultural land, which is occupied in many places. Fallow fields and 
bushy wasteland, mainly man-made, interspersed between fields and terraces, are impor- 
tant. It rarely lives in vegetation of tilled soil, e.g. maize fields (Ulleri, VID). The present 
large areas of the Striated Prinia in the Nepal midlands have only been made available by 
large-scale forest destruction; its range was much more restricted in former times. This Pri- 
nia is the only one in the Central Himalayas to locally also inhabit the dry areas N of the 
main range; in Thakkhola near Choya and Titi (:Mustang), in addition NW of the Dhaula- 
giri massif (upper Barbung Khola, Suli Gad Valley :Dolpo). But these are exceptions, and 
its occurrence in the Suli Gad Valley seemed to be quite isolated in 1973. 


Breeding: Territorial song regularly heard from 8.IV. onwards, gonads already strongly en- 
larged E IV (see Material), 2 on 8.VI. ovipositing (at 3000m, see above), M VII still vi- 
vacious courtship display between 2000 and 2100m (Ulleri). Consequently, the breeding 
period seems to be quite prolonged and may comprise several broods. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.82a-b) is a rhythmic, “endlessly” and continuously pro- 
duced warble sounding like the noise of a machine. It is often tirelessly displayed from 
low bushes and the sound is typical of dry bushy hills and valley slopes in the cultivated 
midlands. The song consists (in the 2d investigated) of 2 to 3 similar note groups which 
are repeated precisely within sequences of different length, often up to one minute. The 
note groups are characterized by extremely rapid, sometimes click-like frequency modula- 
tions. The bandwidth of the individual note is up to 5.5 kHz, that of the whole verse 6.5 
kHz; the frequency extends up to 10 kHz. Broad bandwidth and strong frequency modu- 
lation are responsible for the song’s harsh sound. 


Prinia atrogularis 


Horizontal, habitat: 1 specimen was seen in dense secondary growth of Eupatorium with 
bushes and burnt remnants of a former forest, about 200 m from the edge of the forest patch 
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between Mure and Hurure, left bank of Arun Valley (:Sankhua Sabha, 2100 m), 13.V1.1988. 
The bird was visible for a short while on a twig, uttering long series of “tse-tse-tse...” calls, 
then diving into the dense herb and bush layer. This is one of the westernmost records of 
the species (already dealt with in Inskipp & Inskipp 1991; see also Tymstra 1993). 


Orthotomus sutorius patia Hodgson 

Material: 9 specimens: N Chitawan Distr., S Tekouli, Hatisar, banks of Rapti River, 300m, 10.- 
15.11.1970: 18, 32, 1 o. B Kathmandu Distr., Kathmandu, Chauni, 1350m, 2.11.1970, 20.1V.1973; 
Lalitpur Distr., Godavari, 1600m, 27.1.1970: 2d, 2 o. 

Measurements: Wing-L Ö (3) 46.5-50mm; 2 (3) 44.5-49mm; o (3) 48-49.5mm. — Tail-L ¢ (2) 
43mm; % (3) 39-50mm; o (2) 44 and 48mm. Though the measurements refer to the relative short 
“winter tails”, they seem to be quite low and the shapes of TI differ. Tail length and tail graduation 
have yet to be determined for summer and winter set. — Bill-L ¢ (3) 13-14mm; @ (3) 12.5-13.3mm; 
o (3) 13-13.5mm. — Tarsus-L 3 (3) 20-21 mm; 2 (3) 19-19.5mm:; o (3) 20-21 mm. — WTI (9) 6.3- 
11.2%, X=9.3, s=1.72. - TWI (7) 86.7-102.0%, x=92.7, s,=5.32. 

Notes: 1 o (2.III., Kathmandu) has TI growing. — 1d (28.IV., Kathmandu) with bill dark brown, feet 
grey flesh-coloured. 

Horizontal: Our records from the Myagdı Valley eastwards close to the Darjeeling border. 
— Near Beni (21.II.); Bim, common down to Dharbang (30./31.V. both :Myagdi); — Sui- 
kibagar (3.V. :Mustang); — Dumre and Turture (7.IV. :Tanhu); — trail to Phalesangu (9.IV.), 
near Boulboulé (10.IV.); near Senghe (10.IV. all :Lamjung); — Kathmandu, outskirts of the 
city (III, VI, VU, :Kathmandu); — Hedagna (5.VI.); Bhotebas (20.VI.); Khandbarı (22.VI., 
all :Sankhua Sabha); — confluence of Tada and Kabeli Khola (24.IV.); ascent to Sablako 
Pass (22.IV. both :Panchthar); — ascent to Ilam from Mai Khola (8.IV. :Ilam). 


Vertical: Breeding season or close to it (E II-VI): Our own records range from 400 m to 
1850 m and are distributed as follows: 400-1000 m: 8 localities; 1050-1500 m: 4 loc. (with 
many observations in the Kathmandu Valley); 1550-1850 m: 3 loc. The lowest records are 
from the Marsyandi Valley (400-850 m) and from below Ilam (660 m, 700m), the highest 
from lower Thakkhola (Suikibagar, 1430. m) and from the Arun Valley (Bhotebas, 1850 m). 
The data presented here are in accordance with those given by Inskipp & Inskipp (1991): 
75-1830 m. Obviously, there are no seasonal restrictions. 


Habitat: In large parts of Nepal, the Tailorbird prefers open country with scattered vegeta- 
tion of both bushes and single trees, most often in cultivated land, even in gardens and 
fields bordered by bushes and trees on the outskirts of Kathmandu City. The degradation 
of the natural plant cover in much of Nepal, which consisted mainly of forests, into an 
open landscape of (sometimes) bush- and tree-rich agricultural land has certainly increased 
the population density to a large extent. Originally, the Tailorbird lived in open subtropi- 
cal forest, also along rivers, at the edges and in natural clearings, where it is still present 
nowadays (Tada Khola, 1000 m, IV). 


Vocalizations: Territorial song (Fig.83a-d) is a monotonous, often nearly “endless” repeti- 
tion of a single note or note groups consisting of 2 notes always given at identical inter- 
vals. In the latter case, one of the notes is of small bandwidth (appr. 0.5 kHz) and low 
frequency (near 2-3 kHz), the other is always broad-band (2-3 kHz) ranging up to 5.5 kHz. 
A simple rapid downstroke is sometimes combined with an upstroke of variable bandwidth. 
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Songs of 2-note groups have been recorded only in the Kathmandu Valley (3 d; Fig.83a- 
b). As the notes of individual ¢ are invariable, the single note (or note group) may serve 
as a distinct marker for an individual d. 


Acrocephalus dumetorum Blyth 


Material: 3 specimens: G Kaski Distr., Potana, SW Dhumpus, 2000 m, 28.IV.1995: 12. N Chitawan 
Distr., S Tekouli, Hatisar, banks of Rapti river, 300 m, 11.11.1970: 18. B Kathmandu Distr., Kathman- 
du, Chauni, 1350 m, 30.1V.1973: 18. 


Measurements: Included are 10 specimens collected in Nepal by Diesselhorst. - Wing-L d (6) 58.5- 
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Fig.83: Vocalizations of Orthotomus and Phylloscopus species. — a-d) Orthotomus sutorius, parts of 
long sequences of territorial song; a) Kathmandu 20.VII.1973; b) Kathmandu 2.IV.1988; c) Hedagna 
5.V1.1988; d) N slope of Sablako Pass 22.IV.1988. 

€, g) Phylloscopus fuligiventer, territorial song (e) and warning calls (g); e) verse, g-g’) call series of 
2 3, Yamuthanga 29.V.1988. 

f, h) Phylloscopus fuscatus, territorial song (f-f’?) and warning call series (h); f-f”) 3 verses of 1 6, 
selected for similarity with Ph. fuligiventer song (e); h) warning call series; all from Siberia, lower 
Amur, Slavianka 18.VI.1990. 

i-m) Ph. reguloides, “call verses”; i-k) 2 verses of 16, Dhorpatan 24.IV.1970; 1) Thaksang/Tukche 
4.VII.1973; m) Lete 8.V.1995. 
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64.5mm, x=62.8, s;=2.30; 2 (4) 59-63 mm; o (3) 62-65.5mm. — Tail-L 3 (6) 50-54.5 mm, x=52.3, 
Sg=1.54; 2 (4) 50-53 mm; o (2) 55 and 56.5 mm. — Bill-L 3 (2) 13mm; 2 (1) 14mm. — Tarsus-L & 
(6) 21-23 mm, x=22.4, s,=0.80; 2 (4) 22-23 mm; o (3) 22.5-23.5 mm. — WTI (13) 18.3-22.9%, x=20.6, 
Sg=1.23. — TWI (11) 82.5-85.5 (89.7)%, % (n=11 without the extremely high value) = 83.9, s;=1.34. 
Notes: The IV-specimen from Kathmandu is markedly lighter than that from II. 


Horizontal, vertical, habitat: The three specimens were caught in bushes of the Chitawan 
lowlands close to the Rapti River banks, in bushes near forest edge and in a bushy garden 
in the outskirts of Kathmandu. As a passage migrant and winter visitor till V, the species 
is well known from Nepal (Inskipp & Inskipp 1991). 


Seicercus 


There are four species in Nepal: burkii, poliogenys, castaniceps and xanthoschistos. All, 
perhaps except poliogenys, breed. Their affinities are close to the subtropical climatic belt, 
mainly the broad-leaved forests of the cloud zone. Only burkii is a very euryoecious spe- 
cies inhabiting a broad vertical span exceeding that of all insectivorous passerines of Nepal; 
it is followed by xanthoschistos. S. burkii and xanthoschistos, the most common species, 
differ in habitat requirements, but may occur at close range along forest edges. Both other 
species are rare and their ecology remains undescribed at least within the borders of Nepal. 


Seicercus castaniceps castaniceps (Hodgson) 

Material: 2 specimens: D Myagdi Distr., Muri, 2100m, 28.11.1970: 15. M Ilam Distr., Paniporua, 
2300 m, 17.IV.1988: 12. 

Measurements: Wing-L d 52, 2 49mm. - Tail-L in ¢ all feathers growing, 2 37mm. — Bill-L (- 
Width) 3 8 (3.7), 2 7.5 (3,9) mm. — Tarsus-L ¢ 16, 2 16mm. — WTI 13,5 and 14.3%. — TWI 
133%. 

Notes: 2: follicle 0.5-1.5mm, d: testes: 2mm. 


Horizontal, vertical, habitat: The Muri specimen was caught at the edge of Rhododendron 
forest, that from Paniporua in thick bushes on overgrown terraces close to a forested ra- 
vine. Both altitudes are within the known summer range in Nepal: 1800-2750 m (Inskipp & 
Inskipp 1991). 


Seicercus burkii burkii (Burton) 


Taxonomic note: Jordans & Niethammer (1940) and Stresemann (1940) dealt simulta- 
neously with the clarification of the systematics of the sibling species burkii and affinis. S. 
affinis has markedly more limited distribution, which is disjunct in China. 

Material: 10 specimens: D Dolpo Distr., Ringmo/Phoksumdo Lake, 3650 m, 30.V.-2.VI.1970: 1d, 12. 
** Myagdi Distr., Dhorpatan, Uttar Ganga Valley, 2950m, 17.V.1973: 12 ** Mustang Distr., Thak- 
khoia, Chadziou Khola, 2600 m, 30.X.1969: 19. N Chitawan Distr., Rapti Valley, foothills of Siwalik 
Mts., S Tekouli, 300m, 15.11.1970: 12. B Lalitpur Distr., Kathmandu Valley, Godavari, 1600 m, 
31.1.1970: 2 o ** Sindhu Palchok Distr., Ting Sang La, 3250, 14.IV.1973: 1d. * Dadar Danda, 3150 m, 
22.1V.1995: 13. J Dolakha Distr., Chordung Mt./Jiri, 2900 m, 1.IV.1973: 18 (song specimen). 
Measurements: Wing-L ¢ (5) 54.5-62 mm, x=57.6; 2 (3) 53.5-54mm:; o (2) 53.5-54mm. — Tail-L ¢ 
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(5) 44-55 mm, x=47.4; 2 (3) 44-46mm, o (2) 45-46.5 mm. — Bill-L 9 (5) 9.5-11 mm, x=10.4; 2 (3) 
9-11 mm; o (2) 10-11 mm. — Tarsus-L ¢ (5) 17.5-19mm, x=18,2; 2 (3) 18-19mm; o (2) 2x19mm. 
— WTI (10) 12.9-15.0%, x=14.0, s;=0.81. — TWI (10) 80.0-86.9%, x=83.2, s;=2.01. 

Notes: Testes slightly swollen. Colour of bill above dark horn-brown to black, below orange-yellow. 
— Legs light, grey brown or flesh-coloured. 


Horizontal: My own records cover all major massifs of the main range and the adjacent 
midlands from the NW Dhaulagiri to near the eastern frontier to Sikkim and Darjeeling. 
Of the nearly 45 localities, only a few can be mentioned here: Dhaulagiri: Ringmo/Phok- 
sumdo Lake (30.V.-2.VI., see Material); Suli Gad Valley (20.V.); Gompa/Tarakot (4.VI. all 
:Dolpo); — descent from Thankur (5.V.); Dhorpatan (20.-23.IV., 9.-23.V.); Bobang S Dhor- 
patan (27.-30.IV., see Material; all :Myagdi); — Thakkhola, Chadziou Khola (1.VII., 30.X., 
see Material); between Tukche and Ghasa (2.VII.); Thaksang/Tukche (26./27.IV., 2.-6. VII. 
all :Mustang); — Marsyandi Valley: between Senghe and Tal (11.IV.); Thimang above Ba- 
garchap (14.1V. both :Manang); — S: descent to Ghandrung (7.V.); Chitre (5.V. both :Par- 
bat); — Rapti Valley S Tekouli (15.I., see Material; :Chitawan); — Kathmandu Valley: 
Godavari (31.I., see Material); Mt. Phulchoki (22.III., 14.V. both :Lalitpur); — Pass Ting 
Sang La (14.IV., see Material; :Sindhu Palchok); — Chordung Mt./Jiri (28.IIL., 1.IV., see 
Material); Thodung (7.IV. both :Ramechap); — Arun Valley: between Mure and Hurure 
(9./10.VI.); Pahakhola (31.V.-6.VI. both :Sankhua Sabha); — Kanchenjunga massif: Thudam 
(26.V.); Pass Deorali between Yamputhin and Hellok (17.V.); upper Simbua Khola Valley 
(10./11.V.); pasture Lassetham and pasture Omje Kharka (1.-8.V.); Yamputhin (27.IV. all 
:Taplejung); — Paniporua (17.-19.IV.); Dhorpar Kharka (15.IV. both :Panchthar); — Mai Pok- 
hari (10.IV. :Ilam). 


Vertical: During the presumed breeding season (E IV - B VID: 60 records in about 45 lo- 
calities, several of them repeatedly in different years, extend from 1550 m (Marsyandi Val- 
ley, Tal and Samche, 11.IV.) to 3650 m (Phoksumdo Lake, V/VI., see Material). Thus the 
vertical distribution covers at least 2100 m, but not a single nest has been found in Nepal 
yet. This is a vast belt for an insectivorous passerine and includes a multitude of vegeta- 
tional and climatic conditions (see below). The records mentioned, all of singing d, spread 
over the inhabited forest belt as follows: 1500-2000 m: 4 records (between Tal and Samche, 
1500-1550 m, 11.IV.; Yamputhin 1650 and 1900m, 27.IV., S Yamputhin, 2000m, 26.IV.) — 
2010-2500 m: 10 rec., — 2510-3000 m: 13 rec., — 3010-3500 m: 13 rec., — above 3500 m: 2 
rec. (Thudam 3600 26.V.; Phoksumdo Lake 3650, see Material). — Highest summer record 
reported by Diesselhorst (1968:284) is 3700 (Khumbu, V); Inskipp & Inskipp (1991) state 
3800 m for the upper limit (without details), but their lower limit at 2400 m is certainly too 
high. — Outside the breeding season: For winter quarters see Migration. As early as III close 
to or even present at the breeding grounds (see Breeding and Vocalizations). 


Habitat: During the breeding season forests, which, in accordance with the extended allti- 
tudinal belt, encompass a great variety of tree species and climatic conditions. All forest- 
like tree formations at the various altitudes seem to be inhabited, including pure coniferous 
stands, but with differing population density. S$. burkii does not avoid the monsoon-pro- 
tected northern mountain slopes, but is apparently rarer there: lower Dolpo (Gompa/Tara- 
kot; Phoksumdo Lake) and upper Thakkhola (above Tukche). Population density may be 
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highest in mixed deciduous forests between 2300 and 2800 m. Near Lete/Thakkhola (V), I 
heard up to 3 singing d from one spot. I never found burkii close to the timber-line, nor 
in shrubs beyond. S. burkii is a true forest dweller and prefers the storey just below the 
canopy, often sitting quite freely when singing. It forages close to the ground in bushes, 
but never sings there. A few examples of habitat composition: stream-side trees and bushes 
with Alnus nepalensis (Yamputhin, 1650m), Quercus forest of various species (Mure/Hur- 
ure, 2150m; Phulchoki Mt., 2700m), rich mixed deciduous forests (Bobang, 2450 m; Le- 
te, 2470 m; Chitre/S Annapurna, 2550-2850 m), mixed Quercus, Magnolia, Rhododendron 
forest (Dhorpar Kharka, 2700 m), dense mixed forests of Pinus wallichiana and Abies spec- 
tabilis with sparse Betula and Rhododendron in zone of reduced monsoon 
(Thaksang/Tukche, 3100-3300m), Abies densa and extended stands of Rhododendron 
hodgsoni (pasture Lassetham, 3350-3450 m), same combination, but with Betula utilis (Thu- 
dam, 3600 m), dry Pinus wallichiana/Cupressus torulosa forest (Phoksumdo Lake, 3650 m). 


Breeding: d from 1. and 14.IV with slightly enlarged testes (3 and 2mm, respectively; 


2900 and 3250m). Diesselhorst’s (1968:285) observations of late arrival at the breeding 
grounds, not until V, does not correspond to my own records in the same (Ting Sang La, 
see above, nearly 3 weeks earlier) and other areas in E Nepal (Chordung Mt. 2900-3000 m, 
28.IH.; Gitang Khola 2550m, 28.II.; Thodung 3200m, 7.IV.; singing do in all localities). 
In view of the heavy singing activity as early as E III, nest building may start within IV, 
at least in the lower part of the altitudinal belt. Contrary to Inskipp & Inskipp (1991), Dies- 
selhorst (1968:285 “...auch fand ich nie ein Nest’’) did not confirm breeding at Mt. Phulcho- 
ki (but see S. xanthoschistos), however noticed a still dependent fledgling in Khumbu. 


Migration: Altitudinally; in winter down to the Terai lowlands (Rapti Dun, II, see Materi- 
al), but regularly within the Kathmandu Valley (1600m, Godavari, I, see Material); Ins- 
kipp & Inskipp (1991): up to 2135 m (no details given). 


Vocalizations: Territorial song (Fig.84a-m) consists of short verses of mostly simple syn- 
tax: a repetition of note groups of 2 (rarely 3) notes each, rarely only 1 note. Verses often 
start with 1 or 2 introductory notes (or note groups) different from the other notes of the 
verse; rarely a phrase is added of (often simple ascending) notes at the end of a verse, but 
extent of such appendices differs between individual d. Maximum frequency bandwidth 
within a verse high, up to 5 kHz, but large differences between the individual notes with- 
in a verse: about 1.0 to 4.5 kHz. Frequency of all verses measured ranges from 2.5 to 8 
kHz but is more limited in individual verses. The frequency bands of the 2 notes of the in- 
dividual note groups are mostly quite different, often completely separated from each other. 
Note forms often angular, opened up- or downwards. Length of verse 0.6-1.0 s, pauses be- 
tween verses 3.7-5.5 s when undisturbed (example from 1d, Fig.84a-m). Verse repertoires 
of individual d are high: Fig.84a-m and 84a’-l’ present 12 and 11 verses of 2 ¢. All are 
different as is every single note of these 23 verses. The actual repertoire of individual d 
is certainly even higher but open to question. — Calls of unknown meaning (“klik”) shown 
in Fig.84m’. 


There is early onset of the singing period (earliest observations at 22.III. Phulchoki Mt. 
2600m; 28.IH. Gitang Khola 2550m; 28.III. Chordung Mt. 2900 m); extends into VII 
(22.VII. near Ghasa 2350 m). 
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Seicercus xanthoschistos xanthoschistos (Gray & Gray) 


Material: 9 specimens: D Myagdi Distr., Muri, 2100-2300m, 25.11.-1.IV.1970: 3¢, 22. G Parbat 
Distr., Ulleri, 2000 m, 12.V1.1973: 13 pull. B Dolakha Distr., ascent to pass Ting Sang La (E slope), 
2350 m, 13.1V.1973: 1d (song specimen). N Makwanpur Distr., Mahabarat Mts., Daman, 2500 m, 23.- 
25a 1970s 12. 1.0: 


Measurements: In this section, Diesselhorst’s collection from the Kathmandu Valley, Pass Ting Sang 
La, Jiri, Bigu and Bikuti is incorporated (ZSM). Not included are 12 and 1 o from the Mahabarat 
Mts. (see above), for the 2 has very long wings (59 mm), and both specimens are remarkable for high 
WTI: 2 16.1%, o 17.5%; their TWI is 77.1% (2) and 80.7% (o). 

Wing-L 3 (17) 54-58mm, x=56.0, s;=1.65; 2 (11) 51-56mm, x=52.7, s,=1.60. — Tail-L 3 (17) 40.5- 
46 mm, x%=42.8, s,=1.68; 2 (11) 39.5-43.5 mm, x=40.9, s,=1.34. - Bill-L 3 (2) 9.5 and 10mm: @ (2) 
9.5 and 10mm. — Tarsus-L 3 (3) 18-19mm; 2 (2) 18.5 and 19mm. — WTI (28) 10.9-16,2%, x=13.9, 
s;=1.19. — TWI (28) 74.5-80.6%, x=76.9, s,=1.54. 

Notes: d pullus is brownish on the back, below faded pale yellow. ¢ bill (13.IV.) dark brown, below 
yellowish, feet yellow-grey. 

Horizontal: The records of J.M. extend from the NW Dhaulagiri to localities close to the 
Sikkim/Darjeeling border. Only a few of the ca. 25 localities can be cited here. — Parila in 
Suli Gad Valley and several additional localities (19./20.V., 18.VI.); upper Barbung Kho- 
la, upstream Tarakot (10.VI. both :Dolpo); — S: ascent to pass Jalja La (5.IV.); Myagdi Kho- 
la, Muri (25.I11.-1.IV., see Material; both :Myagdi), — E: Thakkhola, between Lete and 
Ghasa (2.V. :Mustang); — Ghandrung (8.V. :Parbat); — between Landrung and Dhumpus 
(9.V.); Ulleri (12.VII., see Material; both :Kaski); — E: between Senge and Tal (11.IV.); 
near Bagarchap (12.IV.); above Darapani (12.IV. all :Lamjung); — Mahabarat Mts., Daman 
(23.-25.II., see Material; :Makwanpur); — Kathamandu Valley, Mt. Phulchoki (19.-24.III. 
:Lalitpur); — ascent to pass Ting Sang La, E slope (13.IV., see Material; :Ramechap); — 
Arun Valley, Chichila (19.VI.); between Mure and Hurure (12.VI.); ascent to Num (8.VI. 
all :Sankua Sabha); — Tamur Valley, N Lungtung (19.V.); Kabeli Khola, above Yamputhin 
(16.V. both :Taplejung); — Paniporua (20.IV. :Panchthar); between Ilam and Mai Pokhari 
(9.1V. :Iam). 


Vertical: Within or close to the breeding season (IV-VI), 29 records range between 1150 
and 3050 m, in detail: 1150-1500 m: 5 records; 1510-2000 m: 12 rec.; 2010-2500 m: 10 rec.; 
above 2500 m: 3 rec. 18 out of the 29 records extend from 1800-2400 m and indicate the 
preferred altitudinal belt. Lowest record: 1150 m, S Tatopani (:Mustang, 15.V.); highest re- 
cords: 2700m Parila, 2750 m upstream Tarakot, 3050 m Suli Gad Valley (see Horizontal, 
all :Dolpo, V, VI). Including the data of Inskipp & Inskipp (1991; 1000-2700 m), the alti- 
tudinal belt for xanthoschistos during the breeding season is about 2000 m wide, but above 
2500 m the species is only patchily distributed. - My only winter record is at 2500. m (Da- 
man, II, see Material). 


Habitat: The Grey-hooded Warbler inhabits the subtropical hilly and mountainous zone, but 
avoids the Terai lowlands. It does not penetrate into dense closed forests but prefers forest 
edges, open forest remnants, relictual arboreal vegetation along streams and even hill pa- 
stures overgrown with low bushy vegetation (Rubus, Artemisia, high grasses; above Yam- 
puthin, 16.V.), where it even breeds (see Breeding). Much of the midland forest, at the 
preferred altitude of xanthoschistos, is nowadays largely fragmented into or even reduced 
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to scattered islands; the Grey-hooded Warbler has greatly benefited from this situation and 
is, at least in its altitudinal stronghoids (1900-2400 m), a common species. On Phulchoki 
Mt. (:Lalitpur), I found it common up to 2050 m, the lower limit of the Quercus semecar- 
pifolia zone (19.11.). Locally, xanthoschistos also inhabits drier habitats in the rain-shadow 
of the main range (lower Dolpo, NW Dhaulagiri). In the localities in the Suli Gad Valley 
and near Tarakot, all in the same region, such conditions prevail. These are also the high- 
est sites recorded for the species in Nepal. In the drier parts of Thakkhola (upper Kali 
Gandaki Valley), I could not spot it; the northernmost records coincide with the border of 
heavy monsoon precipitations (between Lete and Ghasa, 2250m, V). 


Breeding: Testes were already enlarged, in some cases to maximum size, between 25.11. 
and 1.IV. (Muri) and 13.IV. (Ting Sang La). A nest contained 4 young ready to fledge with- 
in 3 or 4 days on 16.V. (above Yamputhin, 2350m). Proud (1949), Biswas (1962b) and 
Diesselhorst (1968:286) provide corresponding data. Thus, egg-laying already starts at B 
IV. The Yamputhin nest, domed, built of moss and covered by some leaves and grass blades, 
on the inside lined with hairs, was built on the ground below a Rubus bush on an over- 
grown pasture, with no tree-like vegetation nearby (see Ali & Ripley 1973,8:185). Low 
“stairs” of broad leaves of grass in front of the nest may guide the adults to the entrance 
hole. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.84n-s) consists of short twittering verses 0.5-1.4 s long 
and of high pitch. Frequency span of the verse is as broad as 5 kHz, individual notes com- 
prising a span of 4.5 kHz and exceeding even 8.5 kHz. The individual ¢ uses at least 5 
verse types, which differ in length and note composition. All notes of different verse types 
differ (Fig.84n-r) and repetition of notes within a verse is rare (Fig.84r). High frequency, 
irregular syntax and extremely rapid frequency changes make the xanthoschistos song sharp 
and piercing. Warning calls (Fig.84t-u) of adults at the nest are verse-like, composed of 4- 
5 notes and about | kHz lower in frequency than song. Rapid frequency shifts apply to 
them, too. d and @ seem to use different verses; they did not vary in the only 2 indivi- 
dual adult specimens investigated. 


Phylloscopus 


Sixteen species are found in the Himalayas (and bordering regions), the greatest species 
density of this genus within its Palaearctic range, and 9 species breed in Nepal (reguloi- 
des, trochiloides, magnirostris, pulcher, maculipennis, proregulus, inornatus, fuligiventer, 
affinis), 8 in Kashmir. As many as 10 species can occur sympatrically (Martens 1980, Fig.1). 
In Kashmir all 8 breeding species live in close conjunction (Price & Jamdar 1989, 1991b), 
while in Nepal only 6 are known so far (see Table 7). There is moderate variation in spe- 
cies spectrum along the Himalayan Range. Most notable are the two endemic species fyt- 
leri and occipitalis, which are restricted to the dry western end of the Himalayas and the 
adjacent regions. Other widespread species adapted to dry conditions are neglectus, subvi- 
ridis, griseolus, sindianus and inornatus; apart from sindianus and griseolus, these should 
be regarded as marginal Himalayan species. The only one in this group that ranges into the 
dry regions of western Nepal is inornatus. The largest areas occupied by many species are 
in the wooded Chinese mountains bounding the Himalayas to the east, from which they 
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have evidently migrated westward into the Himalayan range, colonizing it as far as Kashmir 
in some cases: reguloides, maculipennis, pulcher, magnirostris, proregulus, trochiloides, 
cantator. Evidence for this immigration from the east includes not only the size and posi- 
tion of the whole area but also the subspecific composition of individual populations (see 
below) and the high ecological requirement for species-rich wet deciduous and coniferous 
forests. The central and western Himalayas were also invaded from the east by the alpine 
species fuligiventer and affinis, which are therefore also represented in large numbers in S 
Tibet. Only a few species reach the limit of their distribution in the central Himalayas (in 
Nepal): inornatus at the W Dhaulagiri (from the west) and fuligiventer in the Annapurna 
massif (from the east); cantator does not reach E Nepal. 


The vertical distribution in Nepal extends from about 2000 m (reguloides) to about 4500 m 
(fuligiventer) or even higher (affinis). Lower and upper breeding limits have not yet been 
documented by nest finds, but it is certain that the entire lower belt of forest below 2000 m 
is not inhabited by any Phylloscopus species, and hence no species in the central Hima- 
layas has penetrated into the Oriental (Indomalayan) region. The greatest number of spe- 
cies is found in the vertical band between 3000 and 4000 m, and the density of individuals 
is also greatest here. 


%WTI %TWI 
14 16 18 20 22 24 26 28 3066 68 70 72 74 76 78 80 82 84 86 88 90 
Phylloscopus 
ss collybita canariensis 
[iy Weges ee maculipennis 
CO ee ee a. affinis 
d —— p. pulcher 
e — 9 proregulus chloronotus 
f m fuligiventer 
g m 0 fuscatus 
h .——— ——— r reguloides 
| mg proregulus simlaensis 
J SSS ger ee (collybita) tristis 
k eS SSS t. trochiloides 
| — inornatus humer 
m ————_>- 0 schwarz! 
n _——— p. proregulus 
6) eo — c. collybita 
p m i, inornatus 
q fee 0 magnirostris 
r (collybita) brehmii 
S a 0 trochiloides viridanus 
t 0 nitidus 
u oo bonelli 
Vv eo t. trochılus 
w © sibilatrix 


Fig.85: Diagram to show differences of statistical values of wing/tip index (WTI) and tail/wing index 
(TWI) within the genus Phylloscopus. Bars combine lowest WTI and highest TWI values within a gi- 
ven species or subspecies (see text: Phylloscopus). 
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In a number of species from the Chinese region, subspecies have differentiated in the Hi- 
malayas, which indicates that these populations are old or at least do not represent simple 
postglacial immigration. Seven species are in this category; of these, 3 have each formed 
one subspecies (pulcher, trochiloides, cantator), 2 have each formed two (fuligiventer, pro- 
regulus) and 2 have each formed three (maculipennis, reguloides), all of which are restricted 
to the Himalayas. In their main areas east of the Himalayas, these species also require a 
predominantly monsoon-wet climate (cf. Ali & Ripley 1973, 8). 


Comparison of the flight-feather proportions of many taxa of the genus Phylloscopus re- 
veals considerable differences in wing/tip index (WTI). The mean WTI of 23 taxa (see 
Fig.85) ranges from 14% to 31%! The figure also shows a disproportionately large increase 
in WTI in the upper part of the range, so that when arranged in ascending order they form 
a concave curve. 


There are also some interesting details. For instance, sibilatrix (Fig.85w) is not so much 
the representative of an “incipient genus” (Gaston 1974:446) but rather an extreme of the 
genus. Ph. [collybita] tristis and t. trochiloides are identical in WTI (and in tail/wing in- 
dex, TWI), even though they migrate over very different distances. The range of high 
wing/tip indices also includes short-distance migrants such as [c/. brehmii and magniro- 
stris; in the range of low values there is a long-distance migrant (f. fuscatus, X=17%) next 
to a nonmigratory species (proregulus simlaensis, X=18%), and so on. The extremes, how- 
ever, are as would be expected, with non-migrants (/collybita] canariensis, maculipennis) 
at the low end and long-distance migrants (ft. trochilus, sibilatrix) at the other. Within spe- 
cies/superspecies, the long-distance-migratory forms have higher WTI (exception [collybi- 
ta] brehmii): compare proregulus chloronotus with p. proregulus, t. trochiloides with t. 
viridanus or i. inornatus with i. humei. 


The situation soon becomes obscure, however, when one turns to the TWI (see Fig.85). 
Ph. maculipennis (WTI, x=15%) has a TWI of x=68%, while sibilatrix (WTI, x=31%) has 
a TWI of x=66%. Only within species/superspecies does this variation in proportion seem 
to follow a rule, in that the relative tail length decreases with rising WTI (see also Gaston 
1974, Fig.4). This could practically be called a “compensation rule”. Although the load- 
bearing area of the tail and its function in steering and balance have been considered at 
length, the reasons for these differences in proportion are not yet really clear. 


Tab.7: Phylloscopus species communities of some well-studied habitats in Nepal with the species ma- 
culipennis, reguloides, pulcher, proregulus, magnirostris, trochiloides, affinis, fuligiventer, inornatus. 


Dhorpatan Thaksang Thodung Ringmo Khumjung Meme Kharka 

3000 m 3200 m 3200 m 3600 m 3800 m 4100 m 
maculip = maculip = = = 
reguloid reguloid reguloid — = ~ 
proregul proregul proregul proregul proregul - 
magniros magniros = = = = 
? pulcher pulcher - pulcher - 
= trochil - trochil trochil - 
= affinis - affinis affinis - 
_ _ - inornat _ - 


— = - ~ fuligiv 
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Phylloscopus reguloides reguloides (Blyth) 


Taxonomic note: In view of the facts that an exclave of Ph. coronatus lives in the midst 
of reguloides claudiae and that occipitalis is sympatric with r. kashmiriensis, it seems more 
cautious not to include reguloides in the same superspecies with occipitalis and coronatus 
(and ijimae). Indeed, according to genetic findings occipitalis itself should not belong to 
the species group coronatus/ijimae/cebuensis (Richman & Price 1992, Fig.3). 

Material: 12 specimens: D Dolpo Distr., Gompa/Tarakot, 3250m, 5.VI.1973: 18 ** Myagdi Distr., 
Dhorpatan, 2950-3000 m, 11. and 25.IV.1970: 23 * Bobang, 2450m, 30.IV.1970: 1¢ * Muri, 2100m, 
25.-30.11.1970: 2d, 12. G Parbat Distr., Ghorapani, 2800 m, 27.VII.1970: 1d, 12. J Ramechap Distr., 
Mt. Chordung/Jiri, 2900 m, 28.-29. III.1973: 25 (song specimens) * Thodung, 3200 m, 8.IV.1973: 1¢ 
(song specimen). 


Measurements: In few cases, the Diesselhorst collection was included. Wing-L 3 (17) 56.5-62.5 mm, 
x=59.7, s;=1.38; 2 (9) 55-59.5 mm, x=56.9, s,;=1.57; 2 0 57.5 and 60.5 mm. — Tail-L 3 (17) 42-47 mm, 
x=44.4, s,=1.33. — Bill-L 3 (10) 9.5-10mm, x=9.9, s,=0.21; 2 (1) 9.5mm; o (1) 9.5mm. — Tarsus- 
L 6 (17) 16-19mm, x=17.8, sj=0.71; 2 ©) 15-18.5 mm, x=17-3,s,=100; @)217 Sand 18mm, — 
WTI (28) 14.3-21.3%, x=17.7, s3=1.57. — TWI (28) 71.3-77.4%, x=74.5_ Ss; 1:63: 

Notes: beak (¢) dark gray, reddish underneath, feet (3) gray. Gonads of individual ¢ well developed 
in IV and VI. 

Horizontal: My records in the region of the foothills and the main range in all areas co- 
vered by the expeditions derive from 44 different observation sites, most with multiple 
sightings from the NW Dhaulagiri to the Sikkim/Darjeeling border. — In detail: Suli Gad 
Valley (9.VI.); Gompa/Tarakot (5.VI.); Cheng Khola (8.V. all :Dolpo); — many localities in 
Thakkhola from Ghasa up to Thaksang/Tukche (24./26.IV, 1.-8.V., 2./4.VII. :Mustang); — 
Marsyandi Valley, up to Pisang (17.IV. :Manang); — Chitre (4.V. :Parbat); — Trisuli Valley, 
Syng Gyang (26.IV. :Rasuwa); — Phulchoki Mt. (14.V. :Lalitpur); — Ting Sang La (14.IV. 
‘Sindhu Palchok); — the vicinity of Jiri (28.III.) and Thodung (4./8.IV. :Ramechap); — Arun 
Valley (9.VI., Mure/Hurure) with side valleys (Pahakhola, 3.VI. both :Sankhua Sabha); — 
Tamur Valley, Walungchung Gola (20.V.); Kabeli Khola (27.IV. Yamputhin; both :Taple- 
jung); — Paniporua (16./20.IV. :Panchthar); — Gitang Khola (27.I1., 11./13.IV.); Mai Pok- 
hari (1., 9./10.IV. :Ilam). 


Vertical: Near breeding (from E II) and breeding season (to E VIII): sightings from 44 
sites between 1750 m (IV) and 3660 m (V). Nearly uniformly distributed between 2100 and 
3200 m, fewer sightings above and below these limits. — Records up to 2100m: 1750 and 
1850m Gitang Khola 11./13.IV. (lam); 1800m Yamputhin E IV (:Taplejung), 1830 m 
above Landrung 8.V. (:Kaski). — Finds above 3200 m: 3300 m Gompa/Tarakot 5.VI. (:Dol- 
po); 3400m Thaksang/Tukche 27.IV. (:Mustang); 3630m Cheng Khola 8.V. (:Dolpo): 
3660 m descent to Thankur 5.V. (:Myagdi). Inskipp & Inskipp (1991) report 1980-3800 m 
as summer quarters. Whether all singing (!) ¢ in the extremes of the data are actually bree- 
ding there remains to be determined. 


Habitat: The vertical belt about 2000 m wide during the breeding season encompasses dif- 
ferent climate levels and hence different forest formations. The lower limit, at 1750 m, is 
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still in the region of subtropical deciduous forest (E and C Nepal; all the low-altitude finds 
come from there), and between 2000 and 3000m species-rich forests are occupied, domi- 
nated by Quercus and Rhodondron and, further west, by Pinus and Picea. The upper limit, 
at 3600 m, is characterized by subalpine woodland with Abies, Rhododendron and Betula. 
The birds prefer more or less open formations and even isolated groups of trees, though 
the biospectrum also includes dark, dense coniferous forests (Thaksang; Gompa/Tarakot). 
Alnus forests along the courses of brooks are regularly occupied. This ecological plastici- 
ty even permits reguloides to colonize the (not too extreme) dry regions north of the main 
chains, where mesophilic forest is localy present: Thaksang/Tukche (Thakkola :Mustang) 
and Gompa/Tarakot (:Dolpo) are still in this region. 


Ph. reguloides is probably the most common Phylloscopus species in Nepal: a broad ver- 
tical area and ecological versatility are combined with high local population densities. At 
favorable locations 3 or even 4 6 can be heard singing from a single site; such locations 
were found at the southern edge of the Dhorpatan Valley and the Kali Gandaki Valley near 
Lake Titi, and in the mesophilic forests of Thaksang. Here a territorial d was encountered 
every 40-50 m. 


Breeding: Occupation of the breeding areas begins as early as E III, when the ¢ are sin- 
ging and giving territorial responses: 26.III. Mai Pokhari 2200 m (:Ilam); 27.-30.IH. Gitang 
Khola 2500 m (:Ilam); 25. and 30.1. net captures, song from 2.IV. Muri 2100m (:Myag- 
di); 28.101. Chordung Mt./Jiri 2900 m. At E IIVB IV overwinterers still remain at lower al- 
titudes in the Terai (cf. Diesselhorst 1968:283). Gonads of the d at potential breeding sites 
in III and the first half of IV are usually undeveloped or at most slightly enlarged, reaching 
maximal size only in V and VI (up to ca. 7mm). Building activity at a nearly completed 
nest on 14.V., on a horizontal branch of a fir (Abies), spherical nest with side entrance 
about 3-4m above ground. 


Vocalizations: Territorial song similar to that of the Coal Tit (Parus ater aemodius) and the 
Crested Black Tit (P. ater melanolophus), but some notes in the verse rise more sharply 
and over a greater range of frequencies. Both of these are found together with reguloides 
in the upper third of its area. Sonagrams in Martens (1980). Ph. reguloides uses “call ver- 
ses” (“zeetedät”) when somewhat aroused, probably in different contexts, and single ver- 
ses are sometimes interspersed into sequences of normal song (Fig.83i-m). There seems to 
be little inter- and intraindividual variation in note form and syntax of this complex call, 
which always consists of 4 single notes. (i) a single steep upstroke (at least 3 kHz wide), 
(11) a long note with several up- and downstrokes, slopes less steep, (iii) a short note with 
a long final upstroke, note with broadest frequency span, up to 4.5 kHz, (iv) longest note 
(up to 0.2 s), mainly “v”-shaped. Frequency range (3 to nearly 8 kHz in 1d, less in others) 
is lower than in normal song (cf. Martens 1980). 


Phylloscopus trochiloides 


Taxonomic notes: The taxonomic rank of the individual components of this zoogeographic 
species (1. viridanus, 2. plumbeitarsus, 3. trochiloides + ludlowi, 4. nitidus) is greatly in 
need of clarification. According to Stepanyan (1990) and Glutz v. Blotzheim & Bauer 
(1991,12/11:1045-1046), 1 and 2 are certainly conspecific. That 1 and 3 are also conside- 
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red to be so is difficult to justify, given that Martens (1980:34) writes, “Nevertheless, the 
syntax of their territorial songs is different in principle ...” and that despite the great simi- 
larity between | and 4, at least in syntax, 4 (nitidus) is usually regarded as a separate spe- 
cies. In summary, Martens (1.c.:35) states, “The differences between nitidus on the one hand 
and the two trochiloides forms trochiloides and viridanus on the other appear profound.” 
However, as this is said in the context of description rather than evaluation, the taxonomic 
question is still unresolved. A comparative glance at the flight-feather proportions shows 
that nitidus and trochiloides are extremely different, but in the sense of the typical varia- 
tion in proportions among closely related bird forms. With respect to these characters, then, 
Ph. t. viridanus 1s fairly close to nitidus, and so is plumbeitarsus (n=4: WTI x=22.1%, TWI 
x=74.5%). Genetic differentiation within the trochiloides complex is not much pronounced 
as well (Helbig et al. 1995). 


Tab.8: Flight-feather proportions of the taxa trochiloides, nitidus and viridanus. 


WTI (%) X Sa n TWI (%) x Sq n 
trochiloides 14.9-20.0 18.2 1.28 21] 101-824 SO less 21 
nitidus 22.2054 23.5 122 5 70.1770 74.1 1.56 42 
viridanus 21.1-25.4 227 1.26 11 74.6-79.0 76.6 1.54 14 


Phylloscopus trochiloides ssp. (incl. viridanus) 

Material (cf. Tab.9): 4 specimens: D Dolpo Distr., Ringmo/Phoksumdo Lake, 3650 m, 24. and 
28.V.1970: 23 (ssp. ?). ** Mustang Distr., lower Lete Khola opposite Lete, 2400 m, 5.V.1995: 14 (vi- 
ridanus). N Chitawan Distr., Rapti Valley, S Tekouli, Hatisar, 300 m, 9.11.1970: 1 0 (viridanus). 


Tab.9: Measurements and flight-feather proportions of 4 specimens of Phylloscopus trochiloides ssp. 
(cf. Material). 


Wing-L Tail-L Bill-L Tarsus-L WTI TWI H9 
ects: 5. Y. 639 49 10.5 18.5 19.7 VP <4 
Ringmo, 24.V. 64 47.5 95 21 29 74.2 <4 
Ringmo, 28.V. 62.5 47 10 20 22.4 72 <4 
Hatisar, 9.1. 60.5 46 10 19 21.5 76.0 >4 


Notes: These two birds from Ringmo (gonads small, 2mm) have a delicate buff coloration on the un- 
derside that is not present in the 12 other specimens from the same site. The high WTI and low TWI 
(cf. below) do not fit trochiloides in the strict sense, nor do the flight-feather relationships; converse- 
ly, the coloration does not fit the subspecies viridanus. The bird from Hatisar, however, undoubtedly 
belongs to viridanus. 

Horizontal, vertical: The viridanus specimen was occupying its winter quarters during II, 
in riverbank shrubbery in the Rapti Valley (300m); two others were living E V in the lo- 
cal trochiloides breeding population, to which they obviously did not belong as breeding 
birds (3650 m). The two and the Lete specimens are also evidence of extremely late pas- 
sage of a population that is presumably breeding a considerable distance away. 
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Phylloscopus trochiloides trochiloides (Sundevall) 


Material: 24 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan, 2950 m, 12.V.1973: 1d * upper Myagdi Khola, 
pasture Dobang, 2400m, 25.V.1995: 13 ** Dolpo Distr., Ringmo/Phoksumdo Lake, 3650-3950 m, 
22.V.-4.V1.1970, 12.VI.1973: 73, 52 ** Mustang Distr., Thakkhola, Thaksang, 3150m, 7.- 
10.VII.1970, 2.-5.VII.1973: 136,42, 1 0, 1 pull. (with conspicuously intensive-coloured wing bar). N 
Chitawan Distr., Rapti Valley S Tekouli, Hatisar, 300 m, 10.11.1970: 23. S Solukhumbu Distr., Thame 
Teng, 3900 m, 6.X.1970: 1d. 

Measurements: Wing-L ¢ (11) 62-68mm, x=64.7, sj=1.78; 28 from Chitawan Distr. with 58 and 
59 mm fall in the range of ? (no remark on the label); 2 (9) 58-60.5 mm, x=59.3, s;=1.10; 0 59.5 mm. 
— Tail-L ¢ (11) 49-54mm, x=52.5, s;=1.45; 2 (9) 46-49 mm, x=47.4, s;=1.33; o 48mm. - Bill-L 3 
(10) 10-11 mm, x=10.2, s;=0.42; 2 (8) 10-11 mm, x=10.3, s;=0.38; o 10mm. — Tarsus-L 3 (11) 18.5- 
21mm, x=20.2, s;=0.64; o 19mm. — WTI (22) 14.9-20.0%, x=18.2, s;=1.25. — TWI (22) (76.7) 79.0- 
82.4%, x=81.1, sg=1.39. 

Notes: A d from the upper Terai, Chitawan, 10.1.1970 (ZFMK 71.853) having a WTI of 13.8% and 
a TWI of 85.3% was not included here, as these values lie outside (below and above, respectively) 
the range of variation of the others. 


V- and VI-d from Dhorpatan and Ringmo have slightly to distinctly (5x3mm) enlarged gonads. — 1 
3 (V): beak dark brown, light flesh-coloured underneath. Feet ash-gray. 

Horizontal: Our data (passage and breeding localities) from NW Dhaulagiri to the Sikkim 
border. — Ringmo/Phoksumdo Lake (22.V.-4.VI.; 11.-15.VI. 1970, 1973, see Material); as- 
cent to Bagar La (16.VI.); Barbung Khola near Kakkot (12.VI. all :Dolpo); — Dhorpatan 
(12., 21.V., see Material :Myagdi); — Thaksang/Tukche (27.1V.1980, 2.-5.VI.1973, 7.- 
10. VII.1970); Purano Marpha (7.VI. both :Mustang); — between Pisang and Manang (18.IV. 
"Manang); — foot of Mt. Everest, Thame Teng (6.X. :Solukhumbu); — Lumbasumba Himal, 
Thudam; E Thudam (26.V.), S Kanchenjunga, upper Simbua Khola, 10.V. both :Taplejung); 
— Chitawan (10.Il., c.f. Material, :Chitawan). 


Vertical: Breeding season (V-VII; X): because of the late migratory activity, which conti- 
nues into V, individuals (populations) were considered as inhabiting the breeding-area belt 
only if they were found singing for several days in a row. — In detail: 3000-3100m Kak- 
kot, Barbung Khola (V; :Dolpo); 3150m Thaksang (IV, VII); 3200 m Purano Marpha (VI; 
both :Mustang); 3550m Thudam (V; :Taplejung); 3600-4100m Phoksumdo Lake (V, VI; 
:Dolpo); 3700m ascent to Bagar La from Ringmo (VI; :Dolpo); 3820-3950m descent to 
Thudam from Tangje La (V; :Taplejung). — 3900m Thame Teng (X; :Khumbu), this spe- 
cimen evidently belongs to the local breeding population (cf. Diesselhorst 1968:279). — 
Outside the breeding season: 300m, Rapti Valley, Tekouli (II :Chitawan; see Material). 


These data imply a vertical belt about 1100m wide, though it may well not be occupied 
throughout its extent in all regions. Diesselhorst (1968:280) found a range of only 3450- 
4200 m in the Khumbu, and Inskipp & Inskipp (1991) report 2440-4270 m for the status as 
summer visitor. The much lower limit evidently applies to late birds on passage and by no 
means to locally breeding birds. The upper limit is reached not everywhere and only by 
thin populations. 


Habitat: Ph. trochiloides inhabits forest of varying structure but never closed, extensive 
timber forest; the species is always found in sparsely wooded to open areas, the marginal 
parts of timber forests (e.g., clearing Thaksang/Tukche) of various composition, mainly 
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comprising Pinus, Abies, Cupressus, Juniperus, Betula, and even bushes near the forest 
such as Rosa, Berberis, Clematis with occasional small Rhododendron (Thudam). This ha- 
bit enables it to penetrate as far as the tree line, where it can still colonize open shrub for- 
mations of tall Salix (Phoksumdo Lake) but does not enter the dwarf-shrub zone. All the 
breeding regions known so far are located in Nepal in the immediate vicinity of the main 
chain, not in the adjacent foothills (cf. Diesselhorst 1968:281). The dry north side of the 
mountains is included in the area to the extent that forest bordered by shrub formations is 
available (Phoksumdo Lake, upper Barbung Khola, Thakkhola; Manang: Lowndes 1955). 


Breeding: Arrival in the breeding areas is not documented; during a sojourn beginning 
26.1V.1980 in Thaksang, a confirmed breeding place, the first specimen was heard on 27.IV. 
and only occasional singing in the following days. Gonads are slightly enlarged in V-d 
from Phoksumdo Lake and distinctly enlarged in those of B VI. 14 specimens caught there 
(25.V.-4.VI.1970) were found in a few groups of bushes where they did not occupy fixed 
territories; and even this late 2 were not local (see Migration); hence even B VI fixed ter- 
ritories could not be established everywhere. | fledged chick was found on 10.VII. (Thak- 
sang). Late onset of breeding from M V on, corroborated by Diesselhorst (1968:281) for 
the Khumbu (with chicks from M VII), is consistent with this, but not the extremely ear- 
ly dates of Biswas (1962b), also from the Khumbu. Another indicator of late breeding on- 
set is that on 12.VI.: 1 specimen still remained in Dhorpatan (:Maygdi), outside the breeding 
area. 


Migration: Vertical migrant; reaches the breeding regions M (?) to E IV and stays there at 
least until B X (3900m :Solukhumbu, see Material). In II found in the Terai lowland (see 
Material). Arrival at breeding grounds extends over at least 1 month; sightings outside bree- 
ding regions on 12.V. (see Breeding) and 5., 16. and 23.V. (Diesselhorst 1968:279). 


Vocalizations: For discussion see above. It has since been shown that the Far Eastern plum- 
beitarsus cannot be distinguished acoustically from viridanus (Schubert 1982); it follows 
that two forms that are distinctly different in coloration and reportedly locally sympatric 
can do without this important distinguishing character. 


Phylloscopus magnirostris Blyth 


Material: 5 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan, 2950 m, 9.-17.V.1973: 23, 12 * upper Myagdi 
Khola, Boghara, 1800 m, 26.V.1995: lo (wing and leg) ** Mustang Distr., Thakkhola, Thaksang, 
3150m, 5.VII.1973: 16. 

Measurements: The following data include two specimens from Khumjung (leg. Diesselhorst). — Wing- 
L & (5) 69-71 mm, x=69.9; 2 65mm, 0 69mm. — Tail-L ¢ (5) 49.5-55 mm, x=51.7; 2 49 mm. - Bill- 
L 6 (3) 11-11.5mm, 2 11mm. - Tarsus-L 3 (3) 19-20mm, 2 19mm. - WTI (7) 20.7-23.2%, x=21.9, 
§g=0.98. — TWI (6) 71.2-78.6%, x=74.2, Sj=2.54. 

Notes: Gonads of the d somewhat swollen, ovary undeveloped. Beak (¢) gray-brown to black-brown, 
light orange underneath. Feet (3) ashy blue-gray or gray horn-colored. 


Horizontal: Auditory evidence (IV-VII) obtained by J.M. in most parts of the expedition 
region at suitable places, some quite densely populated. — Dhorpatan (8.-17.V., see Mate- 
rial; :Myagdi); — Gompa/Tarakot (4.VI.); Suli Gad Valley (20.V., 6.VI.); Barbung Khola 
Valley at Tarap Khola confluence (10.VI. all :Dolpo); — Thakkhola, many encounters be- 
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tween Ghasa and Tukche (27.1V.-9.VII.; see Material; all :Mustang); — Chitre (4.-6.V.); 
Ghandrung (7.V.); Ghorapani Pass and path down to Ulleri (11.VH., 29.VII. all: Parbat); — 
Trisuli Valley, Dhunche (27.IV. :Rasuwa); — Junbesi (IX; :Solukhumbu); — Lumbasumba 
Himal, Thudam (26.V.); Tamur Valley, Walungchung Gola (21.V.); Simbua Khola Valley 
with pasture Lassetham (7., 9.V.); Kabeli Khola Valley near Yamputhin with pasture Omje 
Kharka (28.IV.-3.V. all :Taplejung); — Dhorpar Kharka N Ilam (16.IV. :Ilam). 


Vertical: Documented by ourselves in the prebreeding (IV) and potential breeding period 
(V-VII) between 1650 m (Yamputhin, IV) and 3700 m (:Dolpo, below Bagar La, VI). The 
breeding zone does not cover the entire altitude belt: the specimen in Yamputhin disap- 
peared after singing for 2 days. d at 2000m (Dhunche :Rasuwa, E IV; Ghasa :Mustang, 
VII) mark the lower limit of the continuous vertical record. Of 48 auditory finds, 44 are 
distributed between 2400 and 3550 m; below this range: 1650 m (see above), 1800 m (see 
Material), 2000 m (see above), 2100 m (above Ulleri :Parbat, VII); above it: 3650 m Ring- 
mo (:Dolpo, only on 30.V., no breeding place); 3700 m, ascent to Bagar La (:Dolpo, singing 
16.VI., whether breeding place unknown). 


Habitat: Ph. magnirostris is the only Phylloscopus species in the Himalayas that is close- 
ly associated with and even acoustically adapted to fast-flowing, noisy mountain brooks 
and rivers and, consequently, to linear (one-dimensional) territories (cf. Ph. borealoides in 
Japan/Sakhalin, Martens 1988). It stays mainly in the forest vegetation along the streams 
(Fig.40) and more rarely in open shrubbery, also near the water (upper Tamur below Wa- 
lungchung :Taplejung, V). This association is so regular and constant that occasional de- 
partures are conspicuous: in the Abies-Pinus forests around Thaksang (:Mustang) a few 
individuals could be heard during all summer visits (1970, 1973, 1980; IV, VII), in locati- 
ons where there is no flowing water for kilometers. The species was also heard singing at 
other places away from water, only as we were passing through, but these were not ne- 
cessarily breeding sites. 


The north flank of the mountains is regularly occupied, wherever forest or bushy vegeta- 
tion accompanies rivers. In the Suli Gad Valley it is common, sometimes with a row of 
singing 6 at intervals of 300-500 m (:Dolpo, 2850-3100 m, VI). In the upper Barbung Kho- 
la singing was heard above the junction with the Tarap Khola (2500 m, VI) and there were 
several d at the bridge before Kakkot (:Dolpo, 3200m, VI) where forest vegetation is fa- 
ding out. The sites where it is routinely found in Thakkhola (:Mustang, IV, V, VII) are also 
in the region of distinctly reduced monsoon influence. Hence the species is not bound to 
a particular type of vegetation, and does not even have a general preference for deciduous 
forest; although this is usually the vegetation along rivers on the S flank, it is only local- 
ly so on the N side of the main flank. It is only subtropical climate, in the strict sense, that 
magnirostris seems to avoid, and also the upper subalpine level (cf. v. Vietinghoff-Scheel 
1988). 


Because the territories extend along rivers (“one-dimensional territories”), the birds are ea- 
sy to observe. Between Ghorapani Pass and Ulleri (:Kaski, 2750-2100 m, 29.VII.) at least 
10 d were singing (see above), and I found it likewise common in the upper Myagdi Kho- 
la (2000-3200 m). 
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Breeding: First song on 16.1V. (Dhorpar Kharka :Taplejung). d gonads slightly enlarged 
in the first half of V. Breeding possible from second half of V on, perhaps not until VI; no 
accurate data are as yet available for Nepal (cf. Bates & Lowther 1952 for Kashmir). So 
far there is no documentation of breeding in Nepal. 


Vocalizations: Territorial song a very characteristic whistle sequence of 5 notes, arranged 
in 3 groups of 1-2-2 notes each, decreasing in pitch. These bright, silvery, sharp whistles 
easily penetrate the noise of the brook (Martens 1980, Martens & Geduldig 1990). This 
kind of verse seems to exist throughout the area with no discernible dialects (personal ob- 
servations, also in Kashmir; tape recordings of A. Gebauer in Qinghai, China), although 
certain authors have described the verse as comprising only 4 notes (Weigold in Strese- 
mann 1923, China; Schafer 1938, Tibet), sometimes 6 notes (Diesselhorst 1968:279; Nepal). 
Singing from about M IV on (see above) after return from the wintering regions until at 
least VII (29.VIl. many between Ghorapani and Ulleri :Parbat), then again IX (Junbesi :So- 
lukhumbu). 


Phylloscopus pulcher pulcher Blyth 

Material: 14 specimens: D Myagdi Distr., Thankur, N Dhorpatan, 3350 m, 26.V.1973: 1d (song spe- 
cimen) * upper Myagdi Khola, N pasture Dobang, 2950m, 24.V.1995: 18, 12. ** Mustang Distr., 
Chadziou Khola, 2600 m, 23.X. and 3.X1.1969: 12, 1 o. N Makwanpur Distr., Mahabarat Mts., Da- 
man, 2500 m, 23.1.1970: 23. B Kathmandu Valley, Mt. Pulchoki, 2700m, 28.1.1970: 1 o. J Rame- 
chap Distr., Mt. Chordung/Jiri, 2900 m, 28.-30.III.1973: 23, 12 * Thodung, 3200 m, 6.IV.1973: 12. 
S Solukhumbu, confluence of Imja- and Phunki Drangka, 3250 m, 30.IX.1970: 12 * Lughla, 2950 m, 
22.%2.197071:0. 

Measurements: Wing-L ¢ (6) 53.5-62 mm, x=58 (both ¢ from the Mahabarat Mts. are notably small, 
53.5 and 55mm); 2 (5) 54-54.5 mm, x=54.3; o (3) 55-57 mm. — Tail-L ¢ (6) 37.5-44 mm, x=41.5; ? 
(5) 37-40 mm, x=38.2; 0 (3) 39-41 mm. — Bill-L 3 (6) 9.5-10.5 mm, x=10, s,=0.48; 2 (5) 9-10.5 mm, 
x=9.9; 0 (3) 10-10.5 mm. — Tarsus-L 9 (6) 18.5-20.5 mm, x=19.4, s,=0.74; 2 (5) 18-19.5 mm, x=18.7; 
o (3) 18.5-19.5mm. — WTI (14) 14.0-19.3%, X=17.4, s;=1.41. — TWI (14) 67.9-72.7%, X=70.7, 
Sao ; 

Notes: Gonads of the ¢ from Thankur (26.V., song specimen) are very large (9 x 6mm). The 2 from 
the Chadziou Khola, 23.X., is moulting the body-feathers. Beak black with yellowish or reddish base. 
Feet dark gray or dark olive. 


Horizontal: We found it in the entire region investigated, from Dhaualgiri to the eastern 
border of the country, but during winter not in the lowlands. — Thankur (26./27.V. :Myag- 
di); — Cheng Khola (8.V.); ascent to Bagar La (16.VI. :Dolpo); — Purano Marpha (24.IV.); 
Thaksang/Tukche (29.IV., 1.-7.VII.); Chadziou Khola (23.X., 3.XI., see Material; all :Mu- 
stang); — Thimang (14.IV. :Manang); — Trisuli Valley, Syng Gyang (24.IV. :Rasuwa); — Da- 
man (23.1I., see Material; :Makwanpur); — Pass Ting Sang La (14.IV. :Sindhu Palchok); — 
Kathmandu Valley, Balaju (17.III.); Phulchoki Mt. (22.11. :Lalitpur); — Chordung Mt. 
(28.111.-1.IV.); Thodung (4.-7.IV. :Ramechap); — Lughla (22.X.), confluence of Imja and 
Phunki Drangka (30.IX. :Solukhumbu); — Gabri Khola, Pomri La, descent to Pahakhola 
(26.-30.V.); Thudam (26.V.); Kangla Khola, descent to Thudam (25.V. all :Sankhua Sab- 
ha); — Ladza Khola W Walungchung Gola (21.V.); upper Simbua Khola (10.-13.V.); pa- 
sture Lassetham E upper Simbua Khola (7.-9.V. all :Taplejung); — Paniporua (:Panchthar, 
E IV); Dhorpar Kharka (14.-15.IV. :Ilam). 


245 


Vertical: Because in winter pulcher departs only slightly from the vertical belt in which it 
breeds, unless breeding is actually documented the vertical limits and time of breeding can- 
not be specified precisely. The breeding period and hence the time when the birds occur 
only at the breeding sites is here considered to be minimally from V to VII. 


Our own sightings throughout the year: 1400m (III, Kathmandu) to 4100m (E V, Gabri 
Khola). — Breeding season (V-VII): finds at 24 sites between 3250 m (10.V., upper Simbua 
Khola :Taplejung) and 4100m (E V; Thudam, Gabri Khola :Sankhua Sabha); uniformly 
distributed over this altitude range. This corresponds to a vertical belt 850m wide. Dies- 
selhorst (1968:274) reported a breeding belt with the limits 3600-4300 m, while Inskipp & 
Inskipp (1991) gathered data from predominantly 3500 to 4000 (4265) m. Taken together, 
the data imply a breeding zone of about 1000 m. 


Outside the breeding season (IX-IV): finds at 12 sites between 1400m (M IH, Kathman- 
du) and 3250 m (E IX, Phunki :Solukhumbu; M IV, Ting Sang La :Sindhu Palchok); clo- 
sely grouped sightings only above 2550m (M U, Daman :Makwanpur; M IV, Thimang 
:Manang). This series also includes data near the potential breeding grounds (above ca. 
3200 m) beginning E III (Chordung, 2900 m; B IV, Thodung, both :Ramechap, 3200 m), de- 
monstrating that these regions are occupied long before breeding actually begins and can 
easily be reached from the nearby winter quarters. 


Habitat: At breeding time pulcher inhabits the subalpine coniferous forest; its altitude range 
seems to coincide largely with, but not be strictly limited by, that of the Abies species spec- 
tabilis (W) and densa (E Nepal). The lowest-altitude territories are always to be expected 
where the first firs appear in the zone of evergreen oaks, chiefly Quercus semecarpifolia, 
hence from ca. 2900 m upward (but it is just in this region, up to ca. 3200 m, that there are 
no known VI finds; cf. Breeding). Above the Abies zone it occurs in the adjacent Betula 
utilis belt, up to the last large trees or even bushes: Juniperus, Betula, large Berberis and 
Rhododendron. The dwarf-shrub zone with small rhododendrons is not colonized. Probab- 
ly this Abies zone is occupied only in the region of the main mountain range and not where 
it extends S into the foothills, far away from the main range. Consequently there were no 
sightings in the Abies zone around Dhorpatan in IV and V, nor at Jiri and Thodung in V/VI 
(Diesselhorst 1968:274), although the species was present there E HI/B IV (and hence on- 
ly passing through?). In the dry regions N of the main range scattered pulcher are sighted 
(ascent to Bagar La :Dolpo, 3700m, VI, Abies; regularly at Thaksang :Mustang, IV, VII), 
but the too-dry Dolpo forests are avoided, e.g. at Ringmo (:Dolpo, V, VI; Pinus, Cupres- 
SUS). 


Within this clearly delimited vegetation zone, closed stands seem to be preferred, even in- 
cluding uniformly tall Abies forest, though open stands are occupied to a lesser extent, oc- 
casionally even the edges of clearings. At the treeline only open formations are available 
(cf. Vocalizations). Diesselhorst (1968:274) reports similar structures on Mt. Everest. 


Breeding: Begins late, in accordance with the high altitude of the breeding regions. Go- 
nads still undeveloped E IIV/A IV (testes up to 1mm, Chordung, Thodung), E V very large 
(9x6mm, Thankur). Egg-laying not until VI (3600-4300m, :Solukhumbu, Diesselhorst 
1968:274). Data for similarly late breeding in VI and VII in Whymper (1907) (W Hima- 
laya), Weigold (1923) (China), Whistler (1926) (W Himalaya). 
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Migration: Only slightly vertical. Even the higher parts of the area are not vacated until 
late in the year: E IX at 3250m (see above), according to Diesselhorst (1968:273) M IX, 
according to Fleming et al. (1975) as late as E X at 4000 m. Even I and II at altitudes near 
the boundary of the breeding regions, but then (always?) away from the main range: E I 
(2700 m, Phulchoki Mt., see above), E II (2500m, Daman, see above); according to Ins- 
kipp & Inskipp (1991) even higher, without data. Arrival of pulcher in the breeding zone 
is correspondingly early, but at this time (E III/B IV) the altitude at which breeding ac- 
tually begins cannot be determined. 


Vocalizations: Long, two-part verses comprising a typical purring sound, with various ratt- 
ling parts and intermediate calls combining the two (Martens 1980); usually sung at me- 
dium height in the firs, never in the treetops. Ph. pulcher begins to sing while still in its 
winter quarters: 17.11]. Kathmandu 1400 m, 22.IIH. Phulchoki Mt. 2700m. No singing in 
autumn. 


Phylloscopus maculipennis (Blyth) 


Taxonomic notes: According to Ticehurst (1938:121) m. maculipennis has a wing length of 
48-51mm in d and 45.5-50mm in 2 (d/@ n=136), and in virens (breeding region un- 
known) it reaches 55.5mm. Because the form centralis Ripley of W and C Nepal is re- 
garded as part of a cline, the measurements reported here (see below) must be evaluated 
accordingly: 50.5-54.5mm in 9 ¢. Therefore no subspecific assignment is undertaken, and 
the sample is simply termed a maculipennis population group. 

Material: 5 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan, 2950 m, 23.V.1973: 15. G Parbat Distr., Ghora- 


pani, 2800 m, 27.VII.1970: 15; between Ghorapani and Ulleri, 2500 m, 11.VII.1973: 15 pull. J Ra- 
mechap Distr., Chordung Mt./Jiri, 2900 m, 31.11.1973: 15 * Thodung, 3200 m, 6.IV.1973: 1d. 
Measurements: Partly also material of the Diesselhort collection is included. — Wing-L 3 (9) 50.5- 
54.5 mm, x=51.3, s,;=1.41; & pull. 51.5 mm. — Tail-L 3 (8) 33-38 mm, x=35.2, s;=1.60; d pull. 33 mm. 
— Bill-L 3 (3) 8-9mm; ¢ pull. 7mm. — Tarsus-L ¢ (4) 17-17.5mm; ¢ pull. 17mm. — WTI (11) 
12.1-17.7%, X=15.3, sg=1.56; pull. 14.6%. — TWI (10) 66.0-70.5%, X=68.2, s;=1.47; pull. 64.1%. 
Notes: Gonads very small on 27.VI., swollen on 31.IlI. and very large on 6.IV. and 23.V.; see also 
Diesselhorst (1968:277). 

Horizontal: Only scattered sightings at Dhaulagiri and Annapurna, becoming more com- 
mon from the Ting Sang La Pass (about 86°E) to the E border of the country. — In detail: 
Dhorpatan (16.IV., 23.V. :Myagdi); — Pass Ghorapani (27.VII.; see Material; :Kaski), — Pass 
Ting Sang La (14.IV. :Sindhu Palchok), — Mt. Chordung/Jiri (31.III., 2.IV.; see Material): 
Thodung (4.-5.IV., see Material; both :Ramechap); — Pahakhola and below Pahakhola (31.V. 
to 6.VI. both :Sankhua Sabha); — ascent to pass Deorali from Yamputhin (17.V.), Omje 
Kharka (5.V.); Yamputhin (27.IV. all :Taplejung); — Paniporua (17.IV. :Panchthar); — Dhor- 
par Kharka (14.IV.); Mai Pokhari (10.IV. both :Ilam). 


Vertical: In and near breeding season (IV-VII): sightings at 14 sites between 1800 m (E IV, 
Yamputhin) and 3200 m (B and E IV, Thodung; Ting Sang La); apart from the two extre- 
me altitudes, narrower range between 2100 and 3200 m, greatest density (at 10 sites) be- 
tween 2300 and 3000 m. Because breeding evidently begins early (see Breeding), these data 
can indicate a belt at most 1850 m wide, or 1250 m if the IV data are excluded. Inskipp & 
Inskipp (1991) report summer visitors more narrowly restricted, 2440-3500 m. 
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Habitat: Distribution is concentrated in the moderate subtropical deciduous-forest zone; our 
records from stands of Castanopsis, Quercus, Alnus, Lithocarpus, Magnolia, tree Rhodo- 
dendron upwards into the lower part of the subalpine level, characterized by extensive 
stands of Quercus semecarpifolia and Abies. The types of formation are as diverse as the 
plant communities themselves: open stands (of Quercus [Dhorpar Kharka, Pahakhola] and 
Castanopsis [Mai Pokhari]) are colonized as well as dark, uniform Abies forest (Thodung) 
or mixed stands including Quercus semecarpifolia and/or large Rhododendron (Thodung, 
Chordung Mt.). There are no discernible preferences, in any case euryoecious. Usually 
found in the upper stratum of closed or open forests; only rarely caught in nets near the 
ground, and therefore difficult to document unless the vocalizations are recognized. More 
common in E Nepal, from about 86°E to the Sikkim/Darjeeling border. 


Breeding: Evidently early onset. Beginning indicated by singing d E III and B IV at the 
potential breeding altitude (see above), associated with conspicuous vocal altercations at 
territorial boundaries (countersinging, 5.1V. Thodung), and early enlargement of gonads 
(3mm and 6mm on 31.III. and 6.IV., respectively). Adults with food in beak and warning, 
evidently near nest, on 17.V. (above Yamputhin toward the Deorali pass, 2700m) suggest 
egg-laying from E IV on. One chick sighted on 11.VII. had been fledged for some time 
(see Material). Diesselhorst (1968:278) found correspondingly early onset of breeding: nest- 
building on 6.V., egg-laying even before 8.V. 


Vocalizations: Short twittering verse, ca. 1 s long, often sounds tit-like, especially because 
of comparable two-element-group structure; single notes with marked, rapid frequency 
change (“steep”), for details see Martens (1980:47). 


Phylloscopus proregulus 


Taxonomic notes: Regarding morphology and taxonomy of the proregulus complex: Al- 
strom & Olsson (1990), Alström, Colston & Olsson (1990, 1992) summarize the charac- 
ters, especially the vocal ones, and the taxonomic conclusions from their studies. According 
to them, (i) proregulus and chloronotus (incl. simlaensis) should be considered allospecies*, 
and (ii) there are evidently two sympatric species in China: Ph. chloronotus and Ph. si- 
chuanensis. The two species do not differ in their measurements or the flight-feather rela- 
tionships. In the coloration of head and wings, however, sichuanensis exhibits characters 
noted by La Touche (1922) in describing Ph. proregulus yunnanensis. 


In 1926 (:245) La Touche declared the proregulus yunnanensis described from Mengtz in 
S Yunnan to be a separate species. Paler and less distinct head markings and the absence 


* Cheng (1987:809) mentions an intergradation between chloronotus and proregulus in E Qinghai, 
which Alström & Olsson (1990:38) regard as unfounded. The proregulus symbols on Cheng’s map 
630 are clearly not migration symbols, and Ticehurst (1938:116) had earlier emphasized, on mor- 
phological grounds, the intermediate character of kansuensis Meise between chloronotus and prore- 
gulus. Therefore the distinct allopatry between proregulus and chloronotus remains to be specifically 
confirmed. All 7 Ph. proregulus kansuensis available (including the type specimen) dispose of the 
dark wing shadow which is characteristic for Ph. proregulus. Wing/tail indices of this series cf. Tab. 11. 
Lenght of P10 corresponds with chloronotus, also TWI; WTI is between chloronotus and proregulus. 
All values are in agreement with Ticehurst’s view (l.c.). 
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of a black spot or “shadow” on the secondaries below the wing bar characterize both yun- 
nanensis and sichuanensis. 31 chloronotus in the American Museum of Natural History 
(New York) have the “wing shadow”, but a “cotype” of yunnanensis (AMNH 450 048), 
3, Mengtsz, 16.X.1920, was immediately noticeable due to its weakly developed head stri- 
pe and the absence of a “wing shadow”. Ticehurst (1938:119) declared, “The presence or 
absence of the dusky spot on the wing below the lower bar is purely an individual varia- 
tion”. He studied 170 skins of chloronotus. Eck examined 113 skins of the forms prore- 
gulus, chloronotus (incl. forresti, newtoni) and simlaensis, and found only two from Nepal 
that clearly lacked this “shadow” below the wing bar! Both birds must for the time being 
be regarded as belonging to simlaensis: 6, Gompa, V, well developed testes; d, Dhorpa- 
tan, V, well developed testes (see Material). However, they differ in their wing/tip indices 
(WTI), that of the former being 17.6% and of the latter, 11.3%! The latter WTI is well be- 
low all the other WTI’s. Furthermore, the d from Gompa (higher WTI) has a wing length 
of a good 56mm, while the one from Dhorpatan, with WTI of only 11.3%, has wings on- 
ly 48.5mm long (Fig.86a). Ticehurst noted for d of chloronotus and simlaensis a mini- 
mum of 52.5mm (evidently with no specimen from Nepal), whereas Biswas (1962b: 416) 
reports 48-58 mm for 6 ¢6 from central Nepal (i.e. ssp. chloronotus). It seems clear that a 
10-mm range of variation for these small warblers is out of the question. La Touche (1922) 
reported 52-54mm for 5 yunnanensis. 8 chloronotus 6 from Nepal have wing lengths of 
50-57 mm, while those of 7 simlaensis & from Nepal are 53-56mm and of 3 additional 
simlaensis (?) 3, 48, 48.5 and 48.5 mm (giving an overall range of 48-56 mm); the last 3 
S had WTI’s of 16.7%, 18.6% and 11.3% (!) and were collected in Muri (III), at the Chad- 
ziou Khola (X) and near Dhorpatan (V); see Material. 


Fig.86: Wings of Phylloscopus 
proregulus specimens to show 
differences in size and proporti- 
ons of P10 (see text); a) 6, Dhor- 
patan 9.V.1973 (Coll. Martens 
816), b) d, Dhorpatan 16.V.1973 
(Coll. Martens 815). Drawings to 
scale. 
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The absence of the “shadow” on the secondaries is therefore very rare (2 instances in 82 
skins) and is associated with both short and long wings. Conspicuous shortness of the wings 
in turn is associated with extremely low or relatively high WTI. The flight-feather rela- 
tionships (TWI) for the birds collected in Nepal are unremarkable (cf. Tab.10). 


Tab.10: Primary-feather relationships of the Phylloscopus proregulus collected in Nepal, mostly du- 
ring the breeding season (see above). The asterisk indicates that the bird with the extremely low WTI 
is one of the 3 specimens in this category. The table shows that when P8=P5, P9 is not <PI, and 
when P8=P5, P9 is not >P3. Ph. p. proregulus has more pointed wings: see numbers in brackets. 


B9S=P1 P9=P1 lee el P9=P2 BI9=P2 POPs PS=P3 


P8=P6 = = = = — — (2) 
BS>P5 = l 3:0) l 1(2) 3(2) (17) 
BS-P5 — 2 1 ] 1 - - 
P8<P5 2 1 - 2 1 — - 


Tab.11: A comparison of simlaensis (or chloronotus) with northern proregulus reveals the following 
differences in wing proportions (cf. Fig.87). 


WTI (%) x Sg n TWI (%) x Sa n 
simlaensis 14.6-20.0 18.2 1:48 16 69.3-75.7 Vea AAS 15 
chloronotus 15.4-19.0 17.42. 1.24 12 71.8-76.6 71316. 71:60 11 
proregulus 18.3-22.9 203221726 27, 72.3-79.2 76.0 1.65 22 
kansuensis 17.3-21.6 I ee te, 133-182 TESTE MMOS) Ü 


Notes: The birds with the extremely low WTI are not included in the table; cf. Fig.86a. 


The unusual aspect of this WTVTWI comparison is that the northern p. proregulus with higher WTI 
(and accordingly more pointed wings with shorter P10) does not have the lower TWI but rather a 
higher TWI than the breeding birds of Nepal (Fig.87). 


On the basis of the available material it is impossible to separate from simlaensis another 
taxon with smaller body size. However, it would be desirable to compare sichuanensis once 
again in detail with yunnanensis. It is conceivable that this species might also exist in Nepal, 
in a different local form. It is, in conclusion, not to be excluded that sichuanensis is a ju- 
nior synonym of yunnanensis. 


Phylloscopus proregulus simlaensis Ticehurst 


Material: 17 specimens: D Dolpo Distr., Ringmo/Phoksumdo Lake, 3650 m, 22.V.-3.V1.1970: 1d, 22 
* Gompa/Tarakot, 3300m, 12.-15.V.1970: 2¢, 12 ** Myagdi Distr., Dhorpatan, 3000m, 12.- 
16.1V.1970: 32 * Dhorpatan, Uttar Ganga Plain and Uttar Ganga Valley, 2950 m, 20.-22.IV.1970 and 
16.-19.V.1973: 45 * Myagdi Khola, Muri, 2100 m, 25.-30.1I1.1970: 25 ** Mustang Distr., Thakkho- 
la, Chadziou Khola, 2600 m, 24.-30.X.1969: 13,10. 


Measurements: The data of the 3d with wing length 48mm and 48.5mm are mentioned below in a 
separate chapter. - Wing-L ¢ (7) 53-56 mm, x=55, s;=1.19; 2 (6) 48-53 mm, x=50.6, s,=1.74; 0 50 mm. 
— Tail-L 3 (7) 38.5-42 mm, x=40.2, s,=1.08; 2 (6) 33.5-38.5 mm, x=35.9, s;=1.99; 0 36.5 mm. — Bill- 
L dg (7) 7-8mm; 2 (6) 7-8mm; o 7.5mm. — Tarsus-L 3 (7) 16-17.5mm; 2 (6) 16-18mm; o 17mm. 
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SSS ——=-—_—_ TWI 22 proregulus 
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Fig.87: Diagram to show differences of statistic values of wing/tip index (WTI) and tail/wing index 
(TWI) of Phylloscopus proregulus simlaensis and Ph. p. proregulus. 


3 short-winged d (see above): Wing-L d (3) 48/48.5/48.5 mm. — Tail-L d (2) -/35/36mm. — Bill-L 
S (3) 7/8/7.5 mm. — Tarsus-L 3 (3) 16.5/17/16 mm. 


Horizontal: Our data cover the Dhaulagiri area (see Material). - Ringmo/Phoksumdo Lake 
(21.V.-6.VI.; see Material); ascent to Bagar La (16.VI.); Gompa/Tarakot (12.-16.V., 1.-7.VI.; 
see Material; all :Dolpo); — Dhorpatan (12.-22.IV., 16.-24.V.; see Material); Muri (25.- 
30.III., see Material; both :Myagdi); — Chadziou Khola (24.-30.X.; see Material); Purano 
Marpha (24.IV., 10.-12.V. both :Mustang). 


Phylloscopus proregulus chloronotus (Gray & Gray) 


Loc. typ. restr. Central Valley of Kathmandu (Ripley 1950:401). 

Material: 5 specimens: D Myagdi Distr., upper Myagdi Khola Valley, N pasture Dobang, 2950 m, 
24.V.1995: 15. B Rasuwa Distr., Gosainkund, Syng Gyang, 3200 m, 24.IV.1973: 18. ** Sindhu Pal- 
chok Distr., Dadar Danda SW Kalinchok Mt., NW Charikot, 3150 m, 20.IV.1995: 18. S Solukhumbu 
Distr., confluence of Imja and Phunki Drangka, 3250 m, 29.IX.-2.X.1970: 18, 12. — The 8 specimens 
from the Diesselhorst collection (1968:276) gathered between Kathmandu and Khumjung also belong 
to this subspecies. The d from the Myagdi Khola is slightly more yellowish on the belly, but other- 
wise not distinguishable from chloronotus; it probably represents chloronotus x simlaensis. 
Measurements: They include the Diesselhorst material. - Wing-L ¢ (9) 50-57 mm, %=53.6, sj=2.33; 
2 50mm; o (2) 50.5. and 53mm. — Tail-L 3 (8) 36.5-43mm, x=39.9, s,;=2.30; 2 36mm; o (2) 37 
and 38.5 mm. - Bill-L ¢ (3) 7.5-8.5mm; 2 7.5 mm. - Tarsus-L ¢ (3) 17 and 2x 18mm; 2 17.5mm. 
— 6 (24.V.1995, Myagdi Distr.) Wing-L 51 mm (P8=5, 9<2, P10 10mm > primary coverts). — Tail- 
L 37.5mm. — Bill-L 8.5mm. — Tarsus-L 17mm. — WTI 13.7%. — TWI 73.5%. 

Horizontal: Our observation range from the Myagdi Valley to near the E border (see Ma- 
terial). - Upper Myagdi Khola (24.V., see Material; :Myagdi); Trisuli Valley, Gosainkund, 
Syng Gyang (24./25.IV.; see Material; :Rasuwa); — Ting Sang La (16.IV. :Sindhu Palchok); 
— Thodung/Those (7.IV. :Ramechap); — Thudam (25.V., warn calls, apparently close to the 
nest); — Walungchung Gola (20.V. :Taplejung). 

Vertical (simlaensis and chloronotus): In and near the breeding season (IV-VI): sightings 
from 2950m (Myagdi Khola, VI) and 3000 m (Dhorpatan, nest find) to 3800 m, with most 
(6 out of 11) of the records at sites at 3200 and 3300 m; higher sites at Thudam 3650 m, 
ascent to Bagar La 3800m, Ringmo 3600-3800 m. — Outside breeding season (II): Muri, 
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2100 m. According to these data, the width of the vertical belt during the breeding season 
is 800m. Inskipp & Inskipp (1991) report a broader summer visiting area, 2750-4000 m, 
with no detailed months’ documentation. 


Habitat (simlaensis and chloronotus): Ali forest formations at the altitudes 3000-3800 m: 
Abies (Thodung, Dhorpatan, Ting Sang La) and Tsuga (Walungchung, Myagdi Khola) on 
the rainy south flanks, in the lowest zone scattered Quercus semecarpifolia (Ting Sang La), 
where the oaks are always intermingled with tree Rhododendron. At Thudam the birds al- 
so live (and perhaps breed) in open terrain with shrubbery and Betula, in the dry zones 
north of the main range in forests of Picea (Tarakot), Pinus (Purano Marpha, Ringmo) and 
Cupressus (Ringmo, Purano Marpha). At present, no preference for any of these forest for- 
mations is detectable. However, proregulus appears to be more abundant in the less rainy 
regions and wherever the scant precipitation is sufficient for forests to grow (Tarakot; Ring- 
mo), Pallas‘s Leaf Warbler is present. 


The species not only spends much time in the crowns of the trees, as usually emphasized 
(cf. Diesselhorst 1968:276), but is also often found in the bottom stratum, among the low 
shrubbery at the edge of the forest. The nest find corroborates this. Most of the specimens 
were caught in nets near the ground. 


Breeding: The gonadal development of the specimens documents the time course of bree- 
ding: E III undeveloped (2100 m, vertical migrants); similarly until M IV (Dhorpatan); en- 
larged to as much as 4mm E IV (there and Syng Gyang); 5-6mm M-E V, nest without 
eggs until 24.V. (Dhorpatan); 12.V. 2 laying eggs (Gompa); B VI gonads up to 7 mm (Gom- 
pa). Hence V/VI should be regarded as the main breeding months. Diesselhorst’s (1968:276) 
VII specimens showed already regressive gonadal development. — The nest (Dhorpatan) 
was wedged in a vertical fork among the lowest branches of a fir, at 2.5m; on 24.V. there 
were still no eggs but the adults were warning intensely. First documentation of breeding 
for Nepal. 


Vocalizations: For territorial song and calls of p. simlaensis see Martens (1980:48-52). Con- 
siderable frequency differences from nominate p. proregulus were noted then and later cor- 
roborated by Schubert (1982), who also reported that the note repertoire of p. proregulus 
is larger and its voice louder. These differences cause diminished responses in playback ex- 
periments. For instance, p. chloronotus does not respond to p. proregulus and conversely 
(Alström & Olsson 1990). J.M. confirmed that at Amur and Ussuri p. simlaensis song was 
not “understood” by nominate proregulus, which did not approach the loudspeaker at all 
upon playback experiments (only a few examples so far). 


Phylloscopus inornatus humei (Brooks) 


Taxonomic notes: The distribution and the reciprocal relationships of the forms inornatus, 
humei and mandellii have been discussed in terms of the latest information by Chrabry] et 
al. (1989) and Glutz v. Blotzheim & Bauer (1991, 12/II), but not revised. In order not to 
preempt a revision, we continue here to treat them as conspecific. 


Out of the total of 26 skins available from Nepal in the Diesselhorst and Martens collec- 
tions (Munich and Bonn), only one is definitely an inornatus winter visitor (Munich 
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62.972); it was collected in Kathmandu Valley on 31.X.1962. A ¢ collected there on 
17.11.1962 is very similar to mandellii (det. Diesselhorst), and the 24 others are humei. 


Birds of II and II are conspicuous by their gray, worn-out plumage (colouration approxi- 
mately as in Fig.4 of Tab.4 in Inskipp & Inskipp 1991). In IV and V, after the body-fea- 
thers have moulted, they are distinctly more colourful. 

Material: 19 specimens: D Dolpo Distr., Ringmo/Phoksumdo Lake, 3650 m, 22.V.-3.V1.1970: 48,4% 
* Gompa/Tarakot 3300 m, 14.V.1970: 12 ** Myagdi Distr., Dhorpatan, 3000 m, 16.IV.1970: 12 (moul- 
ting) * Muri, 2100 m, 25.-29.11.1970: 25, 12, 2 o ** Mustang Distr., Thakkhola, Tukche, 2650 m, 
4.X.1969: 18 * Lete Khola oposite Lete, 2400 m, 6.V.1995: 12. B Kathmandu, 1350 m, 4.II. and 
3.11.1970: 15 (ID, 1 0. — In the following, the specimens for which no sex is indicated are counted 
as 6 because of their large size. 

Measurements: Wing-L ¢ (11) 55-60.5 mm, x=58.2, sg=1.89; 2 (8) 53.5-56.5mm, x=55.6, s;=0.95. — 
Tail-L 3 (11) 38.5-45 mm, x=42.1, sg=1.77; 2 (8) 37-41 mm, x=39.5, s;=1.44. — Bill-L ¢ (11) 8- 
9.5mm, x=8.5, s,=0.59; 2 (8) 8-9 mm, x=8.5, s;=0.36. — Tarsus-L ¢ (11) 17.5-19 mm, x=18.3, s,=0.64; 
2 (8) 16.5-19mm, x=17.9, s,=0.83. — WTI (24) 16.8-20.7%, x=18.8, s;=1.07 (nominate inornatus 
from the breeding grounds, n=28, 18.9-23.1%, x=20.9, s;=1.35). — TWI (24) (67.3) 69.6-75.9%, 
X=72.2, s;=1.99 (nominate inornatus from the breeding grounds, n=26, (67.0) 69.4-75.2%, x=71.6, 
1.12). 

Notes: The primary-feather relationships for humei in Nepal: P9=2: 2x, P9<3: 6x, P9=3: 3x, P9<4: 
13x, H9=4: 1x. P10 5-9mm > coverts (for inornatus P10 4-7mm > coverts). 


Horizontal: Close to breeding sesason and breeding season (IV-VI): records only in Dhau- 
lagiri and Annapurna area: Gompa/Tarakot (14.V., 15.VI.; see Material); Ringmo/Phok- 
sumdo Lake (21.V. to 6.VI.; see Material; both :Dolpo), — Lete (6.V.; see Material); 
Thaksang/Tukche (28.IV. both :Mustang). — Beside breeding season: Dhorpatan (16.IV.); 
Muri (25.-29.III. both :Myagdi); — Tukche (4.X.; see Material; :Mustang); — Kathmandu 
Valley (4.11., 3.1. :Kathmandu). 


It is unclear whether the two specimens from Thakkhola — singing 9 heard near Tukche 
(28.V., record unconfirmed in VII 1970 and 1973) and the netted 2 from Lete (6.V.) — 
were breeding birds. Gompa/Tarakot, Phoksumdo Lake and the Thakkhola localities are 
NW and E outposts of the Dhaulagiri massif and are all in the rain shadow of the main 
chain. If Thakkhola is a breeding area at all, the local population is certainly extremely 
local and thinned out. In any respect, the easternmost humei populations of the Himalayan 
arc are within the Dhaulagiri massif. 


Vertical: Breeding season (as above): Thaksang 3250 m, Gompa/Tarakot 3300 m, Ringmo 
3600-3700 m. That is, the finds are limited to a narrow range of altitudes, about 400 m. In- 
skipp & Inskipp (1991) report 2800-3660 m for summer finds, but no details given. — Win- 
ter visitors have been sighted at 1350 m (Kathmandu Valley, B II, B III); documented 
altitudes for birds of passage in spring are 2100m (Muri, E III) and 2950m (Dhorpatan, 
M IV), in fall 2650 m (Tukche, B X). 


Habitat: In breeding season at Gompa/Tarakot in tall, sparse Picea-Betula forest, similarly 
at Phoksumdo Lake in open stands of Pinus wallichiana and Juniperus indica fringed by 
Berberis and Caragana bushes, but not in Betula and Salix formations at higher altitudes. 
The population density in the Ringmo forest is high (details in Martens 1972:108-109). 
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Breeding: All of 4? specimens (M-E V, 1 Gompa, 3 Ringmo) are either in the process of 
egg-laying or nearly ready to begin, the testes are enlarged but still relatively small: 2 x 3 
to 4 x 4mm. Hence the breeding season of this Dhaulagiri population begins more or less 
synchronously, in the second half of V. Cf. data for Kashmir in Bates & Lowther (1952:134) 
and Price & Jamdar (1991a). 


Migration: Ph. i. humei is regarded as a particularly common winter visitor in Nepal (Bis- 
was 1962b), which according to Inskipp & Inskipp (1991) is found throughout the W-E ex- 
tent of the country. Most of this documentation presumably refers to the Central Asian 
rather than the small Himalayan humei populations; documented in Nepal from B X (see 
above, cf. also Biswas 1962b, where older sources are cited, and Diesselhorst 1968:275). 
Visitors remain until M IV (see above) and E IV (Biswas 1962b). Perhaps even the Thak- 
sang (28.IV.) and the Lete (6.V., see Material) specimens refer to late passage migrants. 


Vocalizations: The verse of humei song is hardly identifiable as such because of its simple 
structure; including the characteristic long-drawn-out “clinking sound” it is better termed 
a “call” song. There are only slight individual degrees of variation in its form, and each d 
probably sings in an invariant way typical of the individual (Martens 1980, Schubert 1982). 
Apart from the individual differences, the repertoire in the region of the SW limit of the 
area (Nepal, Kashmir) cannot be distinguished from that of C Asian (Kirghizia; pers.obs.) 
populations and that near the NE limit (Mongolia), even with respect to details of the clin- 
king sound (Schubert 1982), so that there seems to be no tendency at all for dialects to de- 
velop. The nominate form Ph. 1. inornatus lacks the clinking sound and has an only slightly 
larger differing note repertoire. In the breeding’ season the two forms are sympatric W of 
Lake Baikal and in the Sajan Mts. (summarized in Chabryj et al. 1989, Glutz v. Blotz- 
heim & Bauer 1991, 12/II: 1120), correspondingly there appear to be conspicuous acoustic 
differences between them. The isolating mechanisms, if such exist, remain to be discover- 
ed. 


Phylloscopus fuscatus fuscatus (Blyth) 

Phylloscopus [fuscatus] incl. fuligiventer 

Taxonomic note: The two other subspecies, the distinctly larger robustus Stresemann and 
the differently coloured weigoldi Stresemann, are certainly not concerned. 

Material: 1 specimen: N Chitawan Distr., Rapti Valley S Tekouli, Hatisar, 300m, 10.11.1970: 1d. 
Measurements: Wing-L 56mm. — Tail-L 45.5mm. — Bill defect — Tarsus-L 20mm. — WTI 16.1% 
(H9 < 3), — TWI 81.3%. 

Horizontal, vertical: This specimen was the only individual encountered during the winter 
field studies 1969/70 and II/HI 1974. A regular winter visitor, sparsely documented, during 
the sedentary phase found at altitudes up to 1600m (Inskipp & Inskipp 1991). 


Phylloscopus fuligiventer fuligiventer (Hodgson) 
Phylloscopus [fuscatus] fuligiventer 


Taxonomic note: For the relationship between fuligiventer and fuscatus see Vaurie (1954:9- 
16) and Ripley (1961). 


Material: 1 specimen: G Ghorka Distr., NW slope of Rupina La, Manaslu range, 4000 m, 8.VIII.1983: 
le: 
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Measurements: Wing-L 59,5 mm. — Tail-L 46.5 mm. — Bill-L 10 mm. — Tarsus-L 22 mm. — WTI 16.8% 
(P10 12.5mm > primary coverts, P9 < 3, P7 longest, outer web of P5-8 notched). — TWI 78.2%. — 
Testes 1 mm. 

Horizontal: Found by me at 2 sites: in the Manaslu massif NW of Rupina La several pairs 
were guiding fledged chicks (7.-9. VIII., see Material; :Gorkha); — left-side tributaries of 
the Arun (Lumbasumba Himal): Gabri Khola above Thudam (29.V.); pasture at Yamut- 
hanga, below Pomri La (30.V. both :Sankhua Sabha). — The W limit of the fuligiventer area 
extends into Nepal; the westernmost breeding site so far discovered is in the Annapurna 
massif (Thiollay 1980). 


Vertical: Only in the alpine zone far above the treeline. The small population at Rupina La 
lived between 3900 and 4000 m, and that at the Arun tributaries (Lumbasumba Himal) was 
about uniformly distributed between 4250 and 4450m. 


Habitat: In V and VIII, in both months at the breeding site, in alpine dwarf-shrub vegeta- 
tion with knee- to at most hip-high dwarf Rhododendron and scattered larger Salix bushes 
(Rupina La), at the dwarf-shrub level just below 4000 m, in places degraded by use as pa- 
sture, or in ankle- to calf-high Rhododendron carpets, also completely open sites with bush 
vegetation as well as rocky cliffs. The birds creep inconspicuously through the low bushes 
and are noticeable at most by their calls. 


Breeding: On 29.V. copulation observed (Lumbasumba Himal); on 7./8.VHI. the popula- 
tion at Manaslu (Rupina La) still included a few almost independent chicks. The specimen 
d already has severely regressed gonads. Second documentation of breeding in Nepal. 


Vocalizations: E V, evidently in the approach to breeding, surprisingly silent; only a few 
times a song verse at long intervals was heard. Ludlow & Kinnear (1944:199) also noted 
for the ssp. tibetanus in SE Tibet that “We heard no song” (in V, VI, VIII). At the Yamut- 
hanga J.M. noted a brief, hard, slurred call in long series (“‘tsr”, contact or warning call?), 
which is composed of a double click (Fig.83f/f’) of the 2 6 recorded. Calls of fuscatus (E 
Siberia, lower Amur) are harder and still less voiced (“tk”) and consist of only 1 click 
(Fig.83h). In the only recorded verse, fuligiventer produces note-groups of 4 notes each 
(Fig.83e). Verses of fuscatus (Fig.83g-g”’) are distinctly simpler in structure, usually con- 
sisting of only one, often quite simple note repeated several times. 


Phylloscopus affinis (Tickell) 


Taxonomic note: See Alstrom & Olsson (1992) for characters and distribution of Ph. affi- 
nis and Ph. subaffinis. 


Material: 19 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan, 2950 m, 9.-14.V.1973: 38, 12 ** Dolpo Distr., 
Ringmo/Phoksumdo Lake, 3650-3950 m, 29.V.-4.VI.1970: 23, 32 * Tarang, 3600 m, 14.V1.1970: 1d, 
12 ** Mustang Distr., Thakkhola, Tukche, 2650 m, 3.X.1969: 1 o. N Chitawan Distr., upper Terai, S 
Tekouli, Rapti Valley, 300m, 13.11.1970: 12. S Solukhumbu Distr., Thame Teng, 3900 m, 6.X.1970: 
1 o * Tarnga, 4050 m, 13.X.1970: 12 * Pangpoche, 4000m, 29.IX.1970: 18 * Valley of Pheriche, 
Phulung Karpo, 4350 m, 28.IX.1970: 18, 22. 


Measurements: Wing-L d (8) 58-62.5 mm, x=59.7, s;=1.77, 2 (9) 54-58 mm, x=55.2, sy=1.25; 0 (2) 
53 and 59.5 mm. — Tail-L 3 (8) 43-48 mm, x=45.2, s,=1.89; 2 (9) 39-44 mm, x=41.9, s,=1.96; 0 (2) 
41 and 46.5mm. — Bill-L 3 (8) 9-11mm, x=10, s,=0.60; 2 (8) 8.8-10 mm, x=9.7, s;=0.44; 0 (2) 9 
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and 9.5 mm. — Tarsus-L ¢ (8) 18-20 mm, x=19.1, s;=0.73; 2 (9) 18.5-20 mm, x=18.9, s;=0.57; 0 (2) 
18.5 and 20mm. — WTI (19) 12.1-17.9%, %=15.0, s3=1.71. — TWI (19) 72.2-78.2 (80.4)%, x=76.0, 
s;=1.88. 

Notes: Gonads distinctly active only in the d from Ringmo (E V-B VI). Beak (V) black-brown or 
dark gray, lower base yellowish, orange or flesh-colored. Feet gray. 


Horizontal: Our records are from Dhaulagiri-Annapurna (N parts from Phoksumdo Lake to 
Thakkhola and in the upper Marsyandi Valley; S Dhaulagiri) and Everest area, in addition 
Chitawan. — In detail: Dhaulagiri: from Ringmo (23.-28.V., 10.-14.VI.) across the passes 
Zö La (19.VI.), Büko La and Mo La (20.VI.), upper Barbung Khola, Terang (14.VI.); Tu- 
kot (20.VI.) and tributaries (Mukut, 16./17.VI.); Parung La (20.VI. all :Dolpo); — Dudje La 
(17.VI.); Thakkhola: descent from Dudje La (28.VI.); between Muktinath and Jomosom 
(singing 21.IV.), Purano Marpha (23.IV., A VII), Thaksang (27.IV., 6.VII.), Tukche (singing 
26.1V., common A X) and below Nabrikot (singing 30.IV.), Larjung/Gobang (13.V. all :Mu- 
stang); — Marsyandi Valley: from Manang to ascent of Thorung La (singing 19.IV. :Man- 
ang); — S Dhaulagiri: Dhorpatan (9.-14.V., see Material; :Myagdi); — Chitawan (13.II., see 
Material; :Chitawan); — Everest (28.IX. to 13.X.; various localities; see Material; :Soluk- 
humbu). | 


Vertical: Near and during breeding season (V-VII): our data indicating breeding according 
to time of year and biotope were obtained between 2550 m (IV/V, Thakkhola) and 4900 m 
(VI, Dolpo). The lowest were in the dry zone of Thakkhola (Kali Gandaki Valley): 2550 m 
below Nabrikot (E IV) and near Larjung/Gobang several singing (13.V.), 2570-2650 m at 
bottom of valley near Tukche (E IV, 8.V., 13.V.), 3100 m (nest find), 3300 m Purano Marpha 
(E IV, VI), 3150m Thaksang (E IV, VID), 3500m between Jomosom and Muktinath (E 
IV). From Thakkhola the breeding area continues into the high-altitude region N of Dhau- 
lagiri and Annapurna. Data above 4500 m all in Dolpo: 4650m from Tukot to the Parung 
La, 4600-4800 m between Biiko La and Mo La, 4600-4900 m between Z6 La and Biiko La 
(all VI). For specimens from Dhorpatan, 2950 m, in V see under Breeding. — Outside the 
breeding season (II, IX, X): 300m Chitawan (II), 2650m Tukche (X), 3900-4350 m Ever- 
est region (E IX, X). 

The vertical breeding zone at Dhaulagiri is at least between 3100 m (nest find) and about 
4800 m, if the highest VI finds are taken as evidence of breeding. Probably it extends to 
still lower altitudes down to 2550 m where the species was regularly met in IV, V and VII 
(see above). The breeding zone in the wet Khumbu is between 3500 and 4350 m, and thus 
is considerably more restricted (Diesselhorst 1968:270). 


Habitat: In Nepal affinis must be regarded as an inhabitant of open biotopes where bushes 
grow, with widely varying extremes. They range from thickets more than head-high, com- 
prising young Pinus, Berberis, Rosa, Rhododendron, Juniperus and Cupressus bushes near 
or far from the edges of forests or even in large clearings in the forest zone (Thakkhola, 
lower limit of area), through scattered, low bushes near the treeline, to Salix, Lonicera and 
Caragana in the Tibetan region and up to the highest limits of the dwarf-shrub zone, where 
only a few minute rhododendrons grow (Dolpo, Khumbu). Dry zones are preferred for bree- 
ding (Thakkhola, Dolpo, Manang), and there altitude evidently is not an important limit- 
ing factor: down to 2550 m in Thakkhola (singing, IV, V, VII), which there also marks the 
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southern limit of the massive monsoon influence. In the distinctly wetter high regions at 
the foot of Everest (Khumbu) the breeding zone begins considerably higher (see below), 
and in the extremely monsoon-wet Kanchenjunga massif to the west as far as Arun I did 
not find the species at all (V, VI). 


Breeding: Time course cannot yet be precisely specified, especially since the homeward 
migration can continue to M V (see Migration). Gonads of those ¢ are undeveloped (up 
to 3mm). Only those of the d from Ringmo appear distinctly active (5-6mm, E V-B VI). 
Nest with almost fledged chicks on 6.VI. (Purano Marpha, 3100m) should be considered 
normal in this context, not as a delayed or second brood. This is consistent with the data 
of Diesselhorst (1968:270) with fledged chicks from E VI/B VII. Nest-building as late as 
E VII in the Khumbu (Diesselhorst 1968:271). The extremely early evidence of breeding 
in Biswas (1962b) is hard to reconcile with this. E III 1974 I saw none in the lower-alti- 
tude breeding regions in Thakkhola. 


Migration: In the breeding regions of the Khumbu the first birds passing through from Ti- 
bet appear B IX (Diesselhorst 1968). B X affinis was the most common small bird in the 
Kali Gandaki Valley at Tukche, a large proportion of them probably on the way from Ti- 
bet (Martens 1971b). Overwintering birds stay in the Terai (see above). — The homeward 
migration can be documented outside the breeding regions as late as M V (Dhorpatan, 
2950 m, clearly between 9. and 17.V.1973), with occasional singing there at the end of this 
period. On the other hand, I observed singing birds in the potential breeding region from 
19. and 21.IV. on (Manang, from 3650 m; Thakkhola, from 2550 m). III data for the Khum- 
bu area have yet to be confirmed (Biswas 1962b). 


Vocalizations: Characterized by short trill verses with a hard metallic sound, having a clear- 
ly separate initial note (sonagrams in Martens 1980). May be confused with the song of 
Certhia himalayana, which sounds softer. The two can be nearby neighbours in Thakkho- 
la. Autumn song was recorded by Diesselhorst (1968:272) in the Khumbu. 


Phylloscopus tristis Blyth (taxonomic status uncertain) 


Phylloscopus [collybita], incl. collybita, brehmii, tristis, sindianus (incl. lorenzii), canari- 
ensis. 


Taxonomic notes: Mainly from the publications of Martens (Martens & Meincke 1989, with 
literature survey), Salomon (1989, 1990) and Helbig et al. (1993, 1995) more isolating me- 
chanisms between the taxa of the chiffchaff group became known than were previously 
suspected. If Martens’ predictions about the nature of the contact between Ph. c. abietinus 
and tristis “fulvescens” are correct, partly already corroborated by Marova & Leonovitch 
(1993), the following grouping within the superspecies Ph. [collybita] presents itself: [coll. ] 
canariensis (incl. exsul); [coll.] brehmii, [coll.] collybita (incl. abietinus, caucasicus/menz- 
bieri, brevirostris), [coll.] tristis (incl. “fulvescens”), [coll.] sindianus (incl. lorenzii). See 
detailed discussion in Helbig et al. (1996). 


A comprehensive biometric comparison of all chiffchaff forms would be rewarding, since 
the Iberian brehmii with respect to voice, relatively short tail and (as opposed to collybita 
in the strict sense) clear tendency toward pointed wings (Ticehurst 1938:46; Niethammer 
1963:404; Erard & Salomon 1989:32, in Tab.I under “Drp 10” and “Drp 1”) does not seem 
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to be a bridge between collybita and canariensis. The taxa Ph. collybita brevirostris, Ph. 
s. lorenzii et Ph. s. sindianus and, in particular, Ph. can. exsul and Ph. can. canariensis, 
all of which are “southern” forms, are extremely long-tailed (see Tab.12). Aspects of inte- 
rest are not only the WTI difference — compared with the length of the migratory routes — 
between brehmii and tristis but all the differences in proportion throughout the whole 
superspecies. For instance, there is a tendency toward decreasing WTI and increasing TWI 
from brehmii through collybita and tristis, lorenzii and sindianus to canariensis. In this 
“evolutionary radiation” the tiny neglectus has no place (WTI as in sindianus or canari- 
ensis, TWI very low, less than in brehmii). The entire group of species thus consists of 
three geospecies: (1) superspecies Ph. [collybita], (2) monotypic isospecies Ph. neglectus, 
and (3) isospecies Ph. trochilus, a clinally varying population group. 


Tab.12: Flight-feather proportions (WTI, TWI) in Ph. [collybita] and Ph. neglectus. 


WTI (%) ys Sa 2m n 
brehmii 18.3-25.0 20.5 1.88 0.97 15 
c. collybita/abietinus © 16.7—23.4 20.2 1.50 0.42 51 
c. brevirostris 17.9-20.2 19.0 0.85 0.76 5 
tristis 14.1-20.2 177 1.38 0.36 60 
lorenzii 17.3-19.7 18.4 0.83 0.63 1 
sindianus 14.4-17.1 15.4 0.81 0.41 16 
can. canariensis 10.7-17.3 13:9 1.50 0.46 43 
can. exsul 9.9-14.7 13:0 1.65 1.25 7 
neglectus 12.5-16.4 14.7 1419 0.49 24 

TWI (%) x Sg 2m n 
brehmii 75.0-82.1 78.7 1.90 0.98 15 
c. collybita/abietinus 77.4-86.0 81.3 1.96 0.58 46 
c. brevirostris 80.2-85.0 82.8 2.04 1.82 5 
tristis 77.6-85.5 81.2 Das 0.56 N 
lorenzii 82.1-87.4 84.6 1.79 155 ll. 
sindianus 80.0-85.7 83.3 1.74 0.87 16 
can. canariensis 87.5-96.3 90.8 2.04 0.62 43 
can. exsul 90.2-95.1 93.0 2415 1.61 7 
neglectus 70.6-78.4 (AR: 2.02 0.86 22 


Material: 8 specimens: N Chitawan Distr., S Tekouli, Hatisar, banks of Rapti, 300m, 12.-14.11.1970: 
32 (ZFMK 71.835, Wing-L 64mm, is probably a d). B Kathmandu, 1350 m, 2.11.-11.111.1970: 49, 
1 o (presumably 2). 

Measurements: Wing-L 3 (5) 62-64mm, x=63.2; 2 (3) 56-58.5mm. — Tail-L 8 (4) 49-52.5 mm, 
x=50.8; 2 (3) 46.5-47.5mm. - Bill-L ¢ (5) 8.8-9mm; 2 (3) 9-9.8mm. — Tarsus-L ¢ (5) 20-21 mm; 
2 (3) 19-19.5 mm. — WTI (8) 15.9-19.6%, x=18.3, s;=1.33. — TWI (7) 79.0-84.8%, x=81.1, s;=2.19. 
P10 4.5-7.5mm > primary coverts, P9 <, = or > P3. 

Notes: Testes inactive. - 23 from Kathmandu (ZFMK 71.833: 3.II.; 71.832: 11.II.) are especially 
worth mentioning. The II bird is conspicuously gray, the underwings are only a delicate yellow and 
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the flanks are a rather brownish shade, reminiscent of sindianus. However, the wing structure (P9 > 
3 and P10 only 5.5mm > the hand coverts) is that of tristis. — The III bird is in the greatest imagin- 
able contrast. It has buff-coulored fresh plumage. This is proved by the presence of some still unfi- 
nished feathers (cf. Diesselhorst 1968:269). 

Horizontal, vertical: The Siberian Chiffchaff is a winter visitor in Nepal; during the se- 
dentary winter period it does not range beyond the altitude of the Kathmandu Valley, ab- 
out 1400m (Inskipp & Inskipp 1991). There I regularly found it at the edge of the city, 
where there are many gardens, in II and III as well as in the lowland of the Rapti Valley 
N of the Siwalik Range in II. The birds were not very shy; no vocalizations. 


Regulus regulus ssp. 


Taxonomic notes: The only specimens in very good plumage (Tukche, Purano Marpha) are 
indistinguishable from 2 ¢6 from Gilgit and Sining (7 himalayensis), hence is in any case 
not indubitably r sikkimensis. 

Material: 5 specimens: D Dolpo Distr., Ringmo/Phoksumdo Lake, 3800 m, 13.VI.1973: 23 * Gom- 
pa/Tarakot, Barbung Khola, 3250 m, 6.V1.1973: 15 ** Mustang Distr., Thakkhola, Tukche, Dambush 
Khola, 2900 m, 28.X1.1969: 1 o (presumably 3) * Purano Marpha, 3200m, 10.V.1995: ©. 
Measurements: Wing-L ¢ (5) 55-57 mm. — Tail-L d (5) 38-40 mm. — Bill-L ¢ (5) 9-10 mm. — Tar- 
sus-L ¢ (5) 16.5-18mm. — WTI (5) 19.8-21.8%. — TWI (5) 68.5-72.1%. 

Horizontal: Our records are mainly from the drier parts of Dhaulagiri and Annapurna re- 
gions. — Ringmo/Phoksumdo Lake (25.V./ 11.-14.VI.; see Material); Gompa/Tarakot (3.- 
6.VI.; see Material; both :Dolpo); — Thankur (27.V. :Myagdi); — Thaksang above Tukche 
(27.11. to 11.I1l.); Dambush Khola near Tukche (28.XI.; see Material); Purano Marpha 
(16./17.III., 24.1V.; 10.V., see Material); Thini near Jomosom (23.III. all :Mustang): — near 
Pisang (18.IV. :Manang); — Trisuli Valley, Syng Gyang (23.IV. :Rasuwa; | sp. in Coll. H.S. 
Nepali). 

Vertical: Presumed breeding season and close to it (IV-VI): 3000 m Pisang (IV), 3200 m 
Syng Gyang (IV), Purano Marpha (V), 3300 m Gompa/Tarakot (V1), 3350 m Thankur (V), 
up to 3800 m Ringmo (V, VI). — Outside the breeding season: 2800 near Tukche (II, III, 
IX), 3000 m Thini (IH), 3200 m Purano Marpha (III). For details see Habitat. 


Habitat: Coniferous forests the year round. R. regulus seems to be quite common in the 
monsoon reduced forests N of the main range of Dhaulagiri (near Tarakot; Phoksumdo 
Lake) and Annapurna (Manang area) and in the Inner Valleys (Thakkhola), where in cer- 
tain areas several singing ¢ can be regularly heard within short distances. In all S expo- 
sed wet regions, regulus is, — in accordance with Diesselhorst (1968:287) — much more 
sparse, and I found none in the Kanchenjunga area E of Arun in appropriate altitude and 
habitat during IV-VI, VIII and IX. Preferred forest types consist of Pinus smithiana (Tara- 
kot), mixed Pinus wallichiana/Cupressus torulosa (Phoksumdo Lake; Purano Marpha), 
mixed Abies spectabilis/P. wallichiana, mixed A. spectabilis/Quercus semecarpifolia (Syng 
Gyang). There exist considerable differences in the altitudinal range with respect to local 
precipitations. In dry areas the whole coniferous tree belt seems to be occupied (appr. 3000- 
4000 m), whereas in wet regions the thin populations are confined to the upper (subalpine) 
forest belt (see Diesselhorst 1968:287). 
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Breeding: Small flocks still on 14.IV., probably close to the breeding season (Purano Mar- 
pha, 3200 m). Adults were near a nest which was situated on a horizontal branch of a P. 
wallichiana tree, at Phoksumdo Lake (3700m, 16.VI.). 


Migration: Apparently only slightly altitudinally. Observations in HI and XI (both near 
Tukche, see above) at only 2800 m, but both within the coniferous tree zone, may indicate 
such migrants. Inskipp & Inskipp (1991) note records down to 2000 m. 


Vocalizations: Starts singing as early as III: 9. and 11.11.1974 (Thaksang, 3150 m), 
17.11.1974 (Purano Marpha, 3200 m), but frequently still heard M VI (Phoksumdo Lake, 
then left area of observation). Territorial song similar to European populations; the single 
verse with a stereotyped main part which consists of a repetition of a simple note. To the 
main part different final parts are attached. The single d uses several final parts, up to 9 
in one d. Sonagrams in Becker (1978) according to recordings from Ringmo and Gom- 
pa/Tarakot by J.M. 


Leptopoecile sophiae obscura Prshewalskij 

Material: 2 specimens: D Mustang Distr., Thakkhola, Purano Marpha, 3150m, 19.11.1974: 1d, 12. 
Measurements: Wing-L ¢ 52, 2 52.5mm. — Tail-L 3 50, 2 52mm. - Bill-L both 9.5mm. — Tar- 
sus-L 8 18.5, 2 20mm. — WTI 10.6 (3) and 10.5% (2). — TWI 96.2 (3) and 99% (@), respec- 
tively. 

Notes: Gonads of both specimens slightly swollen. — 2 very fat. 

Horizontal: Our records are confined to the northern macroslope of Dhaulagiri and An- 
napurna and the Inner Valley of Thakkhola. — Below Phoksumdo Lake, 1 sp. (6.VI.); up- 
per Barbung Khola, Tarang, several obs. at different altitudes (14./15.VI. both :Dolpo); — 
Dudje La, E slope (27.VI.); between Sangdak and Dangarjong, several obs. (28.VI.); above 
Jomosom (29.VI.); Purano Marpha (16.-19.III.; see Material; all :Mustang); — Marsyandi 
Valley, above Manang, ascent to Thorung La, 1 sp. (19.IV. :Manang). 


Vertical: Our data extend from 2850 m (above Jomosom, 29.VI.) to 4340 m (below Thorung 
Pass, 19.IV.). The strongholds are certainly above 3500 m, where most of my observations 
originate. Inskipp & Inskipp (1991) generalize the occurrence of this “resident” in Nepal 
as between 2700m and 4575 m. 


Habitat: Stoliczka’s Tit-Warbler is an endemic species of C Asia which lives exclusively 
in dry mountainous areas. Its southern area limit is on the northern macroslope of the Hi- 
malayan arc, and the records from Nepal range among the most southern ones. The habi- 
tat in Nepal is very much like that described from other area parts: open bush with scattered 
Caragana and Berberis bush, often interspersed with small Juniperus bushes or trees. This 
holds true for all my Nepal data, and the species seems to be most common on dry S-ex- 
posed slopes (Thakkhola between Jomosom, Dangarjong and Sangda, E VI 1973). Within 
the monsoon-protected dry areas, nearly every altitude is occupied as long as at least a few, 
even low bushes are still present at the upper limit. There were several (pairs) down to 
2850 m (above Jomosom, 29.VI.) on extremely dry slopes, and I found a pair (d singing 
together with 2, in both gonads enlarged) considerably further south near the “monsoon 
frontier” above Marpha on old terraces with Pinus wallichiana bush and giant peach trees 
close to the forest edge (I found them all cut down in 1995 and apple-trees recently plan- 
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ted). However, the species is absent on the floor of the Kali Gandaki Valley, an originally 
forested area (Pinus, Juniperus, Cupressus), but now largely deforested. The Bush-Warbler 
was never found outside its presumed Nepal breeding range and it obviously tolerates se- 
vere weather conditions (up to which altitude?) (for winter records in Thakkhola see Fle- 
ming & Traylor 1957, Fleming 1969). 


MUSCICAPIDAE 


Niltava 


Nine species occur in Nepal (grandis, macgrigoriae, sundara, poliogenys, unicolor, rube- 
culoides, banyumas, tickelliae, hodgsoni; species assignment according to Peters XI, 1986): 
all are believed to breed, but breeding records are not available for all of them (unicolor, 
banyumas, tickelliae, hodgsoni). The whole species set is tropical to subtropical as regards 
its vertical distribution and only slightly exceeds 3000m (sundara, a species occupying a 
belt 1000m wide). N. poliogenys, unicolor and tickelliae are restricted to the lowlands, the 
remainder of the species live in intermediate belts. All inhabit dense vegetation, keep main- 
ly well hidden and are not easy to observe. Though there is much vertical distributional 
overlap, ecological preferences or competition between congeners have not been described. 


Niltava macgrigoriae macgrigoriae (Burton) 

Material: 2 specimens: B Kathmandu Valley, Lalitpur Distr., Godavari, 1600m, 26.1.1970: 1d (gona- 
dal state not mentioned on the label). D Myagdi Distr., upper Myagdi Khola Valley, S Boghara, 1450 m, 
28.3.1995 Acs, 

Measurements: Wing-L 67.5 and 67 mm. — Tail-L 54 and 52 mm. — Bill-L 10 and 10.5 mm. — Tarsus- 
L 18.5 and 17.5mm. — WTI 17.8% and 19.4%. — TWI 80% and 77.6%. — (Not compared with N. m. 
signata). 

Horizontal, vertical: Boghara, 1450 m (28.V. :Myagdi); Godavari (data see above; :Lalitpur); 
— Chichila, 1950 m (19.VI. :Sankhua Sabha); — Yamputhin, 1650 m (1.V. :Taplejung). — The 
breeding belt is still not well defined and the lower limit open to question. The Boghara 
record, also an independent fledgling was observed there, ranges among the lowest during 
the breeding season. Uppermost records during the breeding season are at 2200m (Ins- 
kipp & Inskipp 1991). 


Habitat: Near Chichila, a pair was seen several times on bush tops near forest edge; the 
Yamputhin 2 was mist-netted in Cardamom thickets and Alnus bushes along a stream; the 
Boghara ¢ in riparian vegetation along the Myagdi Khola; the Godavari specimen, on its 
wintering grounds, also in bushes. The only breeding records from Nepal are from the lat- 
ter area. 


Niltava sundara sundara Hodgson 


Material: 8 specimens: D Myagdi Distr., Bobang S Dhorpatan, 2450m, 29.IV.-1.V.1970: 22 * upper 
Myagdi Khola, Boghara, 1800 m, 26.V.1995: 1d * upper Myandi Khola, pasture Dobang N Boghara, 
2400 m, 26.V.1995: 12 ** Mustang Distr., Thakkhola, Chadziou Khola, 2600 m, 28.V1.1970: 12, 1 o 
(presumably ?) * Thakkhola, lower Lete Khola near Lete, 2400 m, 6.-7.V.1995: 18, 12. 
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Measurements: Wing-L d (2) 2x83.5mm, @ (6) 78-81 mm, x=79.7, s,=1.17. — Tail-L 3 (2) 68 and 
71.5mm, 2 (5) 60.5-65.5, x=63.7, s,=2.14. — Bill-L ¢ (2) 12.5 and 13mm, @ (6) 11-13mm, x=12, 
s,=0.71. — Tarsus-L ¢ (2) 20.5 and 21mm, 2 (6) 20-21.5mm, x=20.8, s;=0.52. — WTI (8) 17.7- 
BDO 195, S— 1.29. — TWI (7). 77.6-85.6%, x=80.9; s=2.57. 

Horizontal: Bobang S Dhorpatan (29.IV.-1.V.; see Material); N Boghara (26.V.; see Mate- 
rial; both :Myagdi); — Chadziou Khola (28.VI.; see Material); Lete (6./7.V. see Material; 
both :Mustang); — above Bagarchap; Thimang (13., 16.1V. :Manang); — Paniporua (17.IV. 
:Panchthar); — Mai Pokhari (10.IV. :Ilam). 


Vertical: Presumed breeding season (M IV-V1): 1800 m Boghara; 2300 m Paniporua; 2400 m 
Bagarchap, Dobang and Lete; 2450m Bobang; 2550m Thimang; 2600 m Chadziou Khola; 
— close to breeding season: 2150m Mai Pokhari, 2d in Berberis bushes outside the forest, 
certainly migrants. — Lower limit of the vertical belt is at 2135 according to Inskipp & In- 
skipp (1991), highest records are mentioned by Diesselhorst (1968:258), 2900-3200 m, 
which have not yet been repeated elsewhere, up to now, perhaps a local speciality of the 
Khumbu area? 


Habitat: Dense undergrowth in deciduous forest during the breeding season, where the spe- 
cies behaves quite secretively and it is not easy to observe. 

Breeding: One 2 from Bobang (1.V.) was ovipositing, the other one (with small follicles 
only) had possibly already finished. Diesselhorst (1968:259) judged from fledged young on 
3.VI. start of oviposition in (early) V. These observations are consistent. 


Niltava rubeculoides rubeculoides (Vigors) 


Material: 1 specimen: M Taplejung Distr., confluence of Tada Khola and Kabeli Khola, 1000 m, 
24.1V.1988: 16. 


Measurements: Wing-L 72 mm. — Tail-L 53 mm. — Bill-L 12mm. — Tarsus-L 16mm. — WTI 23.6%. 
- TWI 73.6%. — Testes enlarged: 8 x 5mm. 

Horizontal, vertical: see Material for the only record. 

Habitat: The above specimen sang in shrubbery about 2m high along the Tada Khola banks 
close to the confluence of Kabeli Khola. Luscinia brunnea und Orthotomus sutorius were 
also present there. In India and Nepal, the Blue-throated Flycatcher lives only along the S 
macroslope of the Himalayan axis but is confined to the lower subtropical parts only up to 
1500m (Inskipp & Inskipp 1991). There is only one exceptional record far beyond, at 
2100m near Bigu (19.V.; Diesselhorst 1968:259). 


Niltava poliogenys poliogenys (Brooks) 

Material: 2 specimens: N Chitawan Distr., Rapti Valley, S Tekouli, Hatisar, 300m, 9.11.1970: 1 0. M 
lam Distr., Siwalik Mts. N Sunichare, 250m, 5.IV.1988: 14 (preserved in spirit). 

Measurements: Wing-L 72 mm. - Tail-L 57 mm. - Bill-L 12.5 mm. — Tarsus-L 18.5 mm. — WTI 19.4%. 
sew 79.2%. 

Horizontal, vertical: see Material. 


Habitat: The Sunichare ¢ sang in the understorey of Sal (Shorea robusta) forest and was 
certainly on its breeding ground; the Chitawan specimen was mist-netted at the edge of a 
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Fig.88: Niltava poliogenvs, territorial song; a-c) Ist d, 3 verses: d-f) 2nd d. 3 verses: N Sunichare 
4.1V.1988. 


forest patch on the Rapti river in its winter quarters. — The species has already been re- 
corded from the above localities, which are close to its western range limit (Inskipp & In- 
skipp 1991). 


Vocalizations: Territorial song (Fig.88) consists of complex verses up to 3 s long, which 
comprise flute-lke unmodulated, strongly frequency-modulated and even click-like note 
groups with broad frequency band in varying combinations. The repertoire of the indivi- 
dual d must be extremely large; in the 2 ¢ recorded there were no repetitions of notes 
nor of note groupings. The auditory impression is similar to song of the European Robin 
(Erithacus rubecula) but harsher. The 3d sang well hidden in dense bush layer in Sal (Sho- 
rea robusta) forest and were difficult to observe. 


Muscicapa 


Six species are to be found in Nepal (thalassina, ferruginea, sibirica, ruficauda, muttui, 
dauurica); all are breeding birds except muttui which is a vagrant. These species show 
close affinities to Palaearctic climatic conditions and regularly live at altitudes up to 3000 m 
and beyond (except dauurica, up to 1550 m). The belt of thalassina is at least 2200 m wide 
and in this respect marks the most successful of all Central Himalayan flycatcher species. 
Muscicapa species keep more to the open, sitting on exposed branches and tree tops to 
look for prey. M. thalassina and sibirica coexist in the Dhorpatan Valley (together with Fi- 
cedula tricolor, all near 3000 m), but their interrelations have not been analysed. 
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Muscicapa thalassina thalassina Swainson 


M. [thalassina] incl. panayensis 

Material: 2 specimens: D Myagdi Distr.. Bobang, 2450 m, 28.IV.1970: 12 (breeding patch). J Rame- 
chap Distr., Chordung Mt. near Jiri, 2800 m, 3.IV.1973: 19. 

Measurements: Wing-L 9 86: 2 80mm. — Tail-L S 73: 2 64.5mm. - Bill-L S 11; 2 8.3mm. — 
Tarsus-L ¢ 16; 2 15mm. — WTI 20.9% (3); 23.8% (2). — TWI 84.9% (3); 80.6% (2). — Testes 
4x 3mm, 2 see above. 

Notes: ¢ bill and feet black. 


Horizontal: Bobang S Dhorpatan (28.IV.; see Material); Dhorpatan (24.IV., 20.-23.V.); Mu- 
ni (24.11. all :Myagdi); — between Lete and Ghasa (2.V. :Mustang); — Potana (27.IV.); de- 
scent from Dhumpus to Suiketh Valley (10.V. both :Kaski); — near Jagat (11.IV.); Dharapani, 
near bridge (12.IV. both :Lamjung); — Phulchoki Mt. (19.III., 22.II., 11.V. :Lalitpur); — 
Chordung Mt. near Jiri (3.IV.;: see Material); Thodung (6.IV. both :Ramechap); — ascent to 
Omje Kharka and Omje Kharka (1., 3.V.); Yamputhin (29.IV.); confluence of Kabeli and 
Tada Khola (23.IV. all :Taplejung): — Paniporua (20.IV.); descent from Paniporua to Hin- 
wa Khola (20.IV.); ascent to Paniporua (16.IV. all :Panchthar); — Dhorpar Kharka (13.IV.); 
upper Gitang Khola (27./28.III.); Mai Pokhari (26.II., 1.1V.); between Ilam and Mai Pok- 
hari (25.II., 9.IV. all :Ilam). 


Vertical: The species’ vertical range is extraordinarily wide; our records, exceeding all pre- 
vious ones, extend during the presumed breeding season (IV-VI) from 1000 m (Kabeli/Ta- 
da Khola, 23.IV., singing) to 3200 m (Thodung, 6.IV., singing), resulting in a 2200 m vertical 
belt. — Records from 33 localities distribute as follows: lowest records: 1000m Kabeli/Ta- 
da Khola (23.IV.); 1300m between Senge and Tal (11.IV.); 1400m below Paniporua 
(20.IV.); — highest records: 2700m near Paniporua (16.IV.) and Chordung Mt. (3.IV.): 
3000m Dhorpatan (24.IV., 20.-23.V.); 3200m Thodung (6.IV.). — Distribution in 500m 
steps: 1000-1500 m: 3 records; 1500-2000 m: 8 rec.; 2000-2500 m: 15 rec.; 2500-3000 M: 
6 rec.; 3000-3200 m: 1 rec. 


Outside breeding season (III): At least E III, the population (all members ”) has already 
reached the breeding belt, but perhaps not yet the individual breeding grounds: 2650m 
Phulchoki Mt. (22.III.); 2450 m, 2550 m upper Gitang Khola (27./28.III.); 2150m Mai Pok- 
hari (26.111); 2050m Phulchoki Mt. (19.11.). 


Habitat: The Verditer Flycatcher settles along forest edges, on clearings, in open parkland 
with scattered tree vegetation, even in minute patches of remaining forest. In general, it 
can live in tree-rich agricultural land, but it is not common there. In these regions the trees 
usually do not occur in groups, which are apparently indispensable. The species has evi- 
dently taken advantage of the large-scale deforestation of the Nepal midlands, which made 
available a good array of habitats. Nevertheless, the species is not common, rather patchily 
distributed at most sites, and the relatively many records available may largely be due to 
its habit of perching on exposed tree tops and singing there. Thus, it is easily encountered. 
The multitude of climatic conditions which the Verditer tolerates is impressive: from sub- 
tropic: environment near 1000m up to the Palaearctic Rhododendron/Quercus/Abies belt 
above 3000 m, where it is present at least as early as B IV (Thodung). 
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Breeding: The Verditer sings early in the season at (presumed) breeding sites: 26.III. Mai 
Pokhari (2150 m); 27.III. upper Gitang Khola (2450 m); 3.IV. Chordung Mt. (2700 m); 6.IV. 
Thodung (3200 m). The Bobang specimen (28.IV., 2500 m) was in the oviposition stage. 
Diesselhorst (1968:254) reports on a nest with eggs discovered on 11.V., the 2 still being 
ready to continue ovipositing. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.89a-g), often displayed in an exposed position on a bush 
or low tree, is a twittering verse about 3-4.5 s long, similar to the song of the European 
Prunella modularis. The verses illustrated here range between 2960 and 5850 Hz with little 
variation from one verse to another. The frequency band of the individual verse is about 
2700 Hz wide and quite constant within the individual note. The note repertoire of single 
3 is high, consequently verse syntax complicated. All but 3 of the 46 notes in the verses 
in Fig.89a and 89b are different. Verses 89b and 89c have a closed block of 13 notes in 
common; 89c and 89d are identical for the 15 notes after the Ist 3 or 4 notes, then the 2 
last ones (except minor differences); 89d and 89e are identical except for additional notes 
in the longer verse 89d; verse 89f is unique compared with all preceding ones; 89g and 
89f share an identical note block in the Ist half of the verse, and among the remaining 
notes several are similar but not identical. 


Muscicapa sibirica cacabata Penard 


Taxonomic notes: The 4 Nepal specimens in addition to 5 M. s. cacabata from Sichuan 
compared with the northern ssp. sibirica display the following plumage proportions 
(Tab.15): 


Tab.13: WTI and TWI values of Muscicapa s. sibirica and M. s. cacabata. 


WTI (%) x Sq n TWI (%) x Sa n 
sibirica 34.8-36.3 335 070 4 63.7-67.1 64.9 1.58 - 
cacabata 29.2-33.8 319 “1250 9 62.2-67.7 64.3 1.78 9 


The areas of s. sibirica and of the southern s. cacabata are disjunct by a large gap. The 
northern form is a migrant, the southern one also but more limited (“Peters” XI: 318). Sup- 
posedly the WTI difference between the two is connected with this. If the Far Eastern gri- 
seisticta is considered an allospecies of striata (M. [striata] and sibirica then forming a 
binary group), it is remarkable that griseisticta and striata differ so greatly in WTI although 
they use migratory routes of nearly equal length (Tab.14): 


Tab.14: WTI values of M. griseisticta and M. striata striata. 


WTI (%) x S; n 
M. griseisticta 35.0-38.4 37-1 129 9 
M. striata striata 29.7-33.7 32:0 0.97 30 


In this context we once again would like to stimulate acomplete examination of closely 
related groups of birds with respect to their differences of wing construction. Meise 
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Fig.89: Territorial song of Muscicapidae. — a-g) Muscicapa thalassina; 7 consecutive verses, Mai Pok- 
hari 26.111.1980. 
\  h-o) Ficedula westermanni; 7 consecutive verses, Yamputhin 27.IV.1988. 
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(1938:61) mentioned five flycatcher species, “in which the more distantly migrating sub- 
species have more prominently pointed wings”, among them Ficedula hypoleuca and F. 
narcissina. According to studies by S. Eck h. hypoleuca and h. speculigera have WTI va- 
lues of 28.4-33.9%, x=31.1, sg=1.08 (n=143) and 28.3-32.7%, 330.675 155 (a=19) te- 
spectively, with H 9 < 6 in both. F. n. narcissina and n. elisae have migratory routes of 
nearly equal length but WTI values of 26.6-30.4%, x=28.0, s3=1.33 (n=11), H 9 > 5 and 
23.6-26.4%, x=24.6, s;=1.15 (n=7), H 9 < 5, respectively. The WTI of F. zanthopygia using 
the same migratory route is between those of narcissina and elisae: 24.3-29.3%, x=27.0. 
s,=1.20 (n=19), H 9 < or > 5. The TWI, accordingly, shows a “reverse” trend: elisae 
x=69.9%, s,=1.36 (n=7), zanthopygia x=66.1%, s;=1.38 (n=19), narcissina x=64.7%, 
s-1.63 (@m=10). 

Material: 4 specimens: D Dolpo Distr., Gompa near Tarakot, 3300 m, 15.V.1970: 18 ** Myagdi Distr., 
Dhorpatan, Uttar Ganga plain, 2950 m, 9. and 24.V.1973: 3d. 

Measurements: ¢: Wing-L (4) 72-76mm, x=73.8. — Tail-L (4) 45-49.5 mm, x=46.9. — Bill-L (2) 8.5- 
10mm. — Tarsus-L (3) 11.5-12.5 mm. — WTI (4) 29.2-32.2%, x=30.7. — TWI (4) 62.2-65.1%, Xx=63.6. 
— Testes 6-7 x 4mm. 

Notes: Bill black and brownish black. Feet dark grey to brownish black. 


Horizontal: Our records stem only from the Dhaulagiri/Annapurna region. — Gompa near 
Tarakot (15.V.; see Material; :Dolpo); — Dhorpatan (9., 24.V.; see Material; :Myagdi); — 
above Ghandrung (7.5. :Parbat). 

Vertical: The records cover only the upper part of the species’ range: 2750 m Ghandrung: 
2950 m Dhorpatan; 3300 m Tarakot. — Inskipp & Inskipp (1991) indicate 2000 to 3300 m 
during summer, but records between 2800 and 3300 m are apparently sparse. 


Habitat: Edges of mature forest, bushes and single trees nearby; the species keeps mainly 
to the bush layer. In its altitudinal range, coniferous forests prevail: Abies spectabilis/Pi- 
nus wallichiana (Dhorpatan), Picea smithiana (Tarakot). In the Dhorpatan Valley, the Asıan 
Sooty Flycatcher is quite common. 


Breeding: In the Dhorpatan Valley (2950 m), first egg in a nest on 14.V., about 2m above 
ground. For testes size see Measurements. Third breeding record for Nepal. 


Ficedula 


The 11 species of the Nepal list (sapphira, tricolor, superciliaris, westermanni, hodgsoni, 
hyperythra, monileger, strophiata, hodgsoni, subrubra, parva; species assignment as to ge- 
nus according to Peters XI, 1986) make a quite heterogeneous assemblage with respect to 
morphology and ecology. All species breed except for subrubra and parva which are visi- 
tors. All species are distributed along the S flanks of the Himalayan macroslope from E to 
W, several with distributional limits within Nepal (sapphira, westermanni, monileger). Very 
divergent altitudinal distributions and widely differing ecological adaptations — from un- 
derstorey species (strophiata, hyperythra) to species living mainly exposed on branches and 
tree tops — make the genus extremely diverse. The most extensive vertical areas are those 
of westermanni (1800 m), superciliaris (1500 m) and strophiata (1550 m). Only strophiata 
penetrates up to timberline, superciliaris and tricolor coexist locally and also occur on the 
dry northern slopes of the main chain. 
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Ficedula hyperythra hyperythra Blyth 

Material: 1 specimen: M Ilam Distr., upper Gitang Khola, NE Mai Pokhari, 2500 m, 28.III.1980: ¢. 
Measurements: Wing-L 62 mm. — Tail-L 43 mm. — Bill-L 10mm. — Tarsus-L 18.5 mm. — WTI 20.2%. 
— TWI 69.4%. 

Horizontal: Descent to Ghandrung (7.V. :Parbat); — upper Gitang Khola (28./29.III.; see 
Material); — Paniporua (17.-19.IV. both :Panchtar). 


Vertical: 2300 m Paniporua; 2550 m Gitang Khola; 2730 m Ghandrung. — The vertical range 
in Nepal is not well documented. Inskipp & Inskipp (1991) indicate “between 2000 m and 
2440 m, and sometimes up to 3000 m”. Two of the above records are situated within this 
upper thinly settled area part, but it is open to question how regularly hyperythra leaves 
the subtropical belt proper. 


Habitat: I found the Snowy-browed Flycatcher in deep-cut ravines in the bushy understo- 
rey of dense broad-leaved forests, mainly Quercus (Paniporua) and Lithocarpus (Gitang 
Khola). There it is very secretive and is discovered mainly by its bright coloration and con- 
trasting eyebrow. 


Breeding: At Paniporua and Gitang Khola, I saw them pairwise and apparently on the bree- 
ding grounds, already displaying on 28.11. 


Ficedula sapphira 


Horizontal, vertical, habitat: Confluence of Kabeli and Tada Khola, 1000m (24.IV.1988; 
:Taplejung). The only 3 was seen close to a forest edge near the river bank. — The Sap- 
phire Flycatcher has its western limit in far E Nepal where it is considered scarce. 


Ficedula tricolor tricolor (Hodgson) 


Material: 15 specimens: Dolpo Distr., Gompa/Tarakot, 3300 m, 14.-16.V.1970: 13, 2d juv. ** Myag- 
di Distr., Dhorpatan, Uttar Ganga plain, 2950 m, 8.-11.V.1973: 15, 12 ** Mustang Distr., Chadziou 
Khola, 2600m, 20.-24.X.1969: 1d, 1¢ juv. * Thaksang above Tukche, 3150m, 7.VII.1970, 2.- 
4.V11.1973: 25, 22, 2 pull. B Rasuwa Distr., Gosainkund, Syng Gyang, 3200 m, 24.-25.IV.1973: 16, 
he. 

Measurements: Wing-L 3 (6) 61.5-64mm, x=62.8, s,=0.93; 3 juv. (3) 59-61mm; 2 (4) 56-58mm, 
x=57.1; pull. (2) 56-57 mm. — Tail-L 3 (6) 53-57.5 mm, x=54.5, s;=1.84; & juv. (3) 50-53mm; 2 (4) 
46.5-50.5 mm, x=48.4; pull. (1) 47mm. — Bill-L ¢ (6) 9-11 mm, x=9.8, s;=0.82: 9 juv. (3) 9-11 mm; 
2 (4) 8-10mm, x=8.9; pull. (2) 9-10mm. — Tarsus-L 6 (6) 18.5-20 mm, x=19.3, sy=0.52; d juv. (3) 
19-20mm, 2 (4) 18-19mm, x=18.8; pull. (2) 17.5-19.5 mm. — WTI (15) 14.2-18.3%, x=16.1, sg=1.11. 
— TWI (14) 82.8-89.8%, x=85.6, s,=2.10. — Testes 5 24.IV. and 8.V. 6 x 3, 14.V. 2 x 2, 4. and 7.VIL. 
4-5 x 3-4mm, d juv. 14.V. 3 x 3mm. — Ovaries not or slightly developed (after oviposition?). 
Notes: Bill black. Feet dark grey to blackish dark brown (d) and grey flesh-coloured to grey brown 
(2), respectively. — The reduction of the ventral ochre coloration toward spring is very striking. 


Horizontal: Gompa/Tarakot (14.-16.V.; see Material; :Dolpo); — Dhorpatan @6-191V.08= 
11.V.; see Material; :Myagdi); — Chadziou Khola (20.-24.X.; see Material); Thaksang above 
Tukche (27.IV., 2.-4.,7.VII.; see Material; both :Mustang); — Trisuli Valley, Gosainkund, 
Syng Gyang (24./25.IV.; see Material; :Rasuwa). 


Vertical: Our data from the presumed breeding season (IV-VII) form only a narrow 300- 
m-belt: 2950 m Dhorpatan (V); 3150-3300 m Thaksang (IV, VI); 3200 m Syng Gyang (IV); 
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3300m Gompa/Tarakot (V). The vertical distribution of tricolor in the Central Himalayas 
is not well understood. There seem to be only a few records from the breeding season; In- 
skipp & Inskipp (1991) indicate 3050 m to 4000 m, but the latter record stems from Dies- 
selhorst (1968:257) and is unique (specimens collected 3800-4000 m in high Khumbu). This 
seems to be a special situation not representative of other localites. Records from other 
parts of the country do not exceed 3400 m. Ali & Ripley (1972,9:172) generalize for Nepal, 
including Diesselhorst’s data, “2700-4000 m”. According to our experience, the species’ 
continuously area belt is extremely small in Nepal, with only patchily distributed popula- 
tions near 3000m and beyond. — Outside breeding season (X): 2600m Chadziou Khola 
(see Material). 


Habitat: Forested areas of various mainly Palaearctic composition with a rich understorey 
of bushes and hedges, often also in open stands, forest edges and clearings. In any case, a 
good coverage of low bushes, mainly joining the lower parts of the tree canopy, must be 
present. Individuals at the observation sites mainly stayed in the bush stratum and lower 
part of the tree canopy. Nests are situated at the height of the bush layer and, consequent- 
ly, fledged young keep to the low bush stratum. Besides localities of the S macroslope of 
the main chain, which is fully exposed to monsoon precipitation (Syng Gyang; Dhorpa- 
tan), tricolor also settles in monsoon-reduced areas of the Inner Valleys (Thakkhola: Thak- 
sang) and N of the main range (Dolpo: Gompa/Tarakot). However, I did not find it in the 
extremely dry areas on Phoksumdo Lake. — For syntopic occurrence with F. superciliaris 
see this species. 


Breeding: Nest construction by the 2, accompanied by the d, on 18.V. (Dhorpatan, 
2950 m), nest about 3m high on a remnant tree stem. For gonadal development see Mea- 
surements. 

Vocalizations: Warning calls (Fig.900-r; e.g. when guiding fledged young) are short “teet” 
notes or series of rapidly ascending clicks (“tk tk tk..”given at varying distances) of re- 
markably broad frequency span near or exceeding 5 kHz. A more complicated note (“ft”) 
may precede such call series (Fig.900). 


Ficedula superciliaris 


Taxonomic notes: The d shows the marked characteristics of F. s. superciliaris Jerdon, but 
the area of intergradation between the subspecies superciliaris and aestigma is said to com- 
prise large parts of Nepal and Sikkim. 

Material: 3 specimens: D Dolpo Distr.. Gompa near Tarakot, 3300 m, 12.-14.V.1970: 1d, 2°. 
Measurements: Wing-L 6 63; 2 (2) 61.5, 62mm. - Tail-L 3 43; 2 (2) 44, 44mm. - Bill-L ¢ 10.5; 
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2 (2) 9, 10.5mm. — Tarsus-L 3 16; 2 (2) 14.5, 15.5mm. — WTI (3) 23.6-25.8%. — TWI (3) 68.3- 
71.6%. 

Horizontal: Gompa/Tarakot (12.-14.V., 6.VI.; see Material; :Dolpo); — Lete (1.V. :Mustang): 
— above Landrung (8.V.); above Dhumpus (9.V. both :Kaski); — Thimang near Bagarchap 
(15.1V. :Manang). 

Vertical: The above localities are quite remarkably distributed: 4 of them form a small belt 
from 1830 m Landrung: 2100 m Dhumpus; 2480 m Lete to 2550 m Thimang, in total 720 m. 
The last one, in Gompa, is situated at 3300 m, resulting in a large gap in between. — Ins- 
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kipp & Inskipp (1991) indicate for the breeding season 1800-3200 m, a belt largely sub- 
stantiated by the few records of Diesselhorst (1968:256). Though a broad belt of about 
1500m is apparently inhabited, the vertical distribution is not continuous at all and there 
seem to exist big distributional gaps and local differences. 


Habitat: Open parts and edges but mostly with a good understorey of bushes in mixed, 
mainly broad-leaved forests. The Ultramarine Flycatcher keeps to the canopy stratum du- 
ring the breeding season; it is rarely to be seen in the bush layer. Despite the assumption 
of Diesselhorst (1968:257), followed by Ali & Ripley (1972,7:172), superciliaris and tri- 
color may occur together within a limited forest patch (Picea/Betula stands above Gom- 
pa/Tarakot, superciliaris present in 1970 and 1973, tricolor at least in 1970; see Material 
section of respective species). Their ecological interactions remain to be analysed. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.90l-n) is a short trill (0.2-0.6 s long) of rapidly des- 
cending, nearly click-like, clearly and somewhat irregularly spaced notes with a large fre- 
quency span (up to 3.5 kHz for an individual note). The trill part is often preceded by a 
whistle-like note of much more limited frequency range, at high frequency near the be- 
ginning of the first note of the trill part (1 case Nepal) or at low frequency near its end (1 
case Kashmir). — The song type as presented in Fig.90m/m’ closely resembles the warning- 
call series of Culicicapa ceylonensis (which see, Fig.91d-e) and the song of Certhia nipa- 
lensis (which see), but the latter is more piercing. 


Ficedula westermanni 


Horizontal, vertical: Below Ghandrung, 1450 m (8.V. :Parbat); — above lam, 1800 m (1.IV. 
‘Ilam); — Yamputhin, 1800 m (27.IV. :Taplejung). — The species is said to occur from 1200 
to 3000m during the breeding season (Inskipp & Inskipp 1991), an unusually broad verti- 
cal span, but records so far are scanty and much of the species’ spatial distribution remains 
to be analysed. 


Habitat: The specimens from the presumed breeding season, both singing d, were in tree- 
rich cultivated land (Ghandrung) and in Alnus riverine vegetation close to agricultural clea- 
rings (Yamputhin). 

Vocalizations: Territorial song (Fig.89h-o), displayed from a tree top or an exposed branch, 
consists of short verses 0.8-1.2 s long. The repertoire of the individual d comprises se- 
veral verse types which are repeated with remarkable accuracy (Fig.89h/1) before the switch 
to another type. The only d recorded sang 6 verse types. These differ considerably and 
only single notes were repeated in different verse types (Fig.89i/n). Most notes are more 
or less angular and opened downwards. 


Ficedula strophiata strophiata (Hodgson) 


Material: 14 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan, 3000 m, 16.1V.1970: 10 * Dhorpatan, Uttar Ganga 
Valley, 2950 m, 18.-21.V.1973: 2d, & from 21.V. song specimen) ** Mustang Distr., Thakkhola, Chad- 
ziou Khola, 2600m, 29.VI.-1.VII.1970: 18, 1d pull. G Parbat Distr, Ghorapani Pass, 2800m, 
26.VII.1970: 1d. B Sindhu Palchok Distr., Ting Sang La, 3250 m, 14.1V.1973: 22. J Ramechap Distr., 
Chordung Mt. near Jiri, 2900 m, 28.III.-1.IV.1973: 18, 22 * Thodung, 3200 m, 4.-8.IV.1973: 25, 12. 
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Measurements: Wing-L Ö (7) 73.5-78mm, x=75.9, sg=1.57; 2 (6) 67-73 mm, x=69.7, s,=2.34. — Tail- 
L. 6 (7) 57-62mm, x=59.4, s3=1.82;, 2 (6); 50-57: mm; X=53.3)-S,=2:92) - Bil 81 )59- 15mm. 
x=10.1, s;=0.84; 3 pull. 8.5mm; 2 (6) 9-11 mm, xX=9.7, s,=0.75. — Tarsus-L 3 (7) 19-21.5mm, 
x=19.9, s,=0.95; ¢ pull. 18mm; 2 (6) 18-19,5 mm, x=18.8, s,=0.52. — WET (13) 1877.2327%, x-21.6, 
Sy=1.24. — TWI (13) 74.6-80.3%, k=77.4, sg=1.50. — Testes from IV to V increasingly larger, from VI 
onwards shrinking: 28.III. 6 x 5; 7./8.1V. 6 x 4-5mm; 18.-21.V. 7 x 4; 29.VI. 5 x 4; 26.VII. 3 x 2mm. 
Ovary developing in IV. 

Notes: Bill black. Feet dark grey to brownish black (¢), grey brown to dark grey (@). 


Horizontal: Suli Gad Valley (6.VI. :Dolpo); — upper Myagdi Khola, Dobang (26.V.); Dhor- 
patan (16.IV., 18.-21.V.; see Material; both :Myagdi); — Thaksang above Tukche 
(28./29.IV.); Chadziou Khola (29.VI.-1.VII.; see Material; both :Mustang); — above Chitre 
(5.V.); Ghorapani Pass (11.VII., 26.VII.; see Material; both :Parbat); Dadar Danda, Kalin- 
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Fig.90: Vocalizations of Muscicapidae. — a-k) Ficedula strophiata; 10 consecutively given verses of 
territorial song of 1 d, Dhorpar Kharka 15.IV.1988. 

I-n) Ficedula superciliaris, territorial song; 1-1””) 3 verses of 1 ¢, Gompa/Tarakot 4.VI.1973; m-m’) 2 
verses of 1 d, Thimang/Bagarchap, 15.IV.1980; n-n’’) 3 verses of 1 d, India, Kashmir, Pahalgam 
14.V.1976. 

o-r) Ficedula tricolor; warning calls near fledged juveniles; 0) Ist 2; p-r) 2nd 2; Thaksang/Tukche 
3-9.11:8993: 
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chok area (19.-23.IV.); Ting Sang La (14.IV.; see Material; both :Sindhu Palchok); — Chor- 
dung Mt./Jiri (28./29.III.; see Material); Thodung (4.-8.IV.; see Material; both :Ramechap); 
— Pahakhola and descent thereto (30.V., 1.-4.VI. :Sankhua Sabha); — upper Simbua Khola 
(10.-15.V.); pasture Lassetham (6.-7.V. both :Taplejung); — Dhorpar Kharka (14.-16.IV.); 
upper Gitang Khola Valley (29.III. both :Panchthar). 

Vertical: During the presumed breeding season (IV-VII), our records range from 2400 m to 
3600 m. — Details: lowest records: 2400m Dobang (26.V.); 2600m Chadziou Khola 
(29.VI.); 2700m Dhorpar Kharka (14.-16.IV.) and Ghorapani (11.VII.); — highest ones: 
3450 m Lassetham (7.V.); 3600 m descent to Pahakhola (30.V.). 11 localities out of 20 are 
concentrated between 2800 and 3200m. These records represent only a part of the total 
vertical span. Inskipp & Inskipp 1991) generalize “summers between 2440 m and 4000 m”, 
but above 3600m, strophiata is already rare and certainly only patchily distributed, a fact 
already stressed by Diesselhorst (1968:255), and a nest was never discovered that high. In 
any case, the strophiata area comprises more than 1000m, perhaps close to 1500m in 
Nepal. 


Habitat: The Orange-gorgetted Flycatcher lives predominantly in the undergrowth of va- 
rious forests, mainly the bush layer including the light parts, but on rare occasions, some- 
times to display territorial song, perches on side branches or treetops. Obviously it does 
not prefer a certain forest composition. In search for food, it does not pursue flying insects, 
but collects them within the undergrowth from branches or from the soil cover (see Dies- 
selhorst 1968:256, Lohr] 1992). In general, it is a locally common species, especially in 
Rhododendron-Quercus-Abies forests at and above 3000 m. 


Breeding: On 1.VI. a nest contained 3 pulli nearly ready to fledge (Pahakhola, 2750 m); 
thus, oviposition may have started E IV/B V. According to other data available, this is an 
early date and populations in the higher part of the area may begin later (see Diesselhorst 
1968:256). Testes are already slightly enlarged E III (see Measurements) and shrink by E 
VI. — The nest (see above) was nearly totally built of moss, lined with hairs, outer surface 
covered with some pieces of Rhododendron bark, inserted in the moss cover of a tree trunk, 
5m high, thus excellently camouflaged. 

Vocalizations: The territorial song (Fig.90a-k) is remarkably simply-structured and resem- 
bles a sequence of call notes rather than a song: a loose combination of 3, rarely 4 or 2 
notes which are presented at quite long intervals (0.21-0.81 s, pauses unequal in length, Ist 
or 2nd pause being the longer one). Consecutive verses differ, though individual verse types 
may be repeated within a series of verses. But even within verses of the same verse type, 
there are minor differences in the fine structure of notes and the duration of the pause be- 
tween notes (comp. Fig.90a/i and 90d/k). The song is displayed from side branches of me- 
dium-sized trees where the birds keep hidden, rarely while exposed from treetops (Dhorpar 
Kharka, IV). 


Ficedula parva albicilla (Pallas) 


F. [parva] incl. subrubra 


Material: 1 specimen: N Chitawan Distr., upper Terai, Rapti Valley, foothills of Siwalik range S Te- 
kouli, 300m, 18.11.1970: 14 juv. 


DAD, 


Measurements: From the same area (Rapti Valley, Hitora, 22.III.1962) a d from the Diesselhorst collec- 
tion was included. — Wing-L 69 (juv.), 70mm. — Tail-L 2 x 52.5mm. - Bill-L 9 (juv.), 10mm. — Tar- 
sus-L 2 x 17mm. — WTI 24.6 and 24.3%. — TWI 76.1 and 75.8%. 

Horizontal, vertical, habitat: The only specimen was mist-netted in Sal forest (Shorea ro- 
busta) on the N foothills of the Siwalik range. - A common winter visitor in lowland Nepal. 


Culicicapa ceylonensis calochrysea Oberholser 

Culicicapa [ceylonensis] incl. helianthea 

Material: | specimen: D Myagdi Distr.. Bobang S Dhorpatan 2450 m, 27.1V.1970: 9. 
Measurements: Wing-L 64 mm. — Tail-L 55 mm. — Bill-L 10.5 mm. — Tarsus-L 13.5 mm. — WTI 20.3%. 
— TWI 85.9%. 


Notes: Testes slightly swollen. 


Horizontal: Bega (16.V.); Bobang S Dhorpatan (27.IV.; see Material; both :Myagdi); — Kath- 
mandu Valley, Sheopuri Mt.; 25.VI. :Kathmandu); — Chichila (19.VI.); between Mure and 
Hurure (9.-16.VI.); Karmarang (5.VI.); Pahakhola (1.-.4.VI. all :Sankhua Sabha); — Omje 
Kharka (3.V.); Yamputhin (27.IV., 1.V.); confluence of Kabeli and Tada Khola (24.IV. all 
:Taplejung);: — Paniporua (17.IV. :Panchthar); — Mai Pokhari (10.IV.); Siwalik Mts. near 
Soktim (7.IV.); Siwalik Mts. near Sunichare (4.IV. all :Ilam). 


Vertical: Presumed breeding season (M IV-VI): Records range from 1200m (Kabeli/Tada 
Khola, 24.IV.) to 2700m (Pahakhola, 1.-4.VI.). Localities are evenly distributed over this 
belt with a slight concentration at 2100-2300 m. Highest records from Nepal, up to 3100m, 
were presented by Diesselhorst (1968:260); they have remained exceptional until now. — 
Outside breeding season: singing ¢ at 250m (N Sunichare, 4.IV.) and another at 400m 
(Siwaliks Mts. near Soktim, 7.IV.) are believed to be still migrating back to the breeding 
grounds. 


Habitat: The Grey-headed Flycatcher is a forest dweller which settles in closed tall-tree 
mature forest (Omje Kharka 2400 m), but also in more open park-like stands (Pahakhola 
2600-2700 m), forest edges (Sheopuri 2150m) and even in clumps of Alnus riparian forest 
(Karmarang 1350m; Bega 1650 m), also close to or, rarely, within agricultural land (Yam- 
puthin 1650 m), but seldom close to human settlements. In general, the species needs tall 
trees and prefers, as a species predominantly confined to forests, the lower canopy storey, 
foraging only rarely on high bushes. 


Vocalizations: The verses of territorial song (Fig.9la-c) very regularly are composed of 4 
notes in an overall slightly ascending pitch. All individual notes show ascending frequen- 
cy or at least the main slope (Fig.9la) ascends. These clear notes produce a strong rhyth- 
mical impression, like “titeritit”. In the 3 & checked, only one verse type was used and 
repeated with remarkable accuracy. Warning-call series (Fig.91d-e), e.g. at the appearance 
of a Tupaia or an owl, are verse-like series of click-like notes with a broad frequency span 
of even more than 5 kHz, up to 7.4 kHz. The individual call series is up to 4-5 s long. — 
In sonagram and auditory impression, the call series are very similar to certain song forms 
of Ficedula superciliaris (which see, Fig.90m). 
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Fig.91: Vocalizations of Muscicapidae and Rhipiduridae. — a-e) Culicicapa ceylonensis, territorial song 
(a-c) and warning calls (d-e). — a-a’) 2 verses of 1 d, Mai Pokhari 10.IV.1988; b-b’) 2 verses of 1 6, 
Yamputhin 1.V.1988; c-c’) 2 verses of 1 d, Karmarang 5.VI.1988; — d-e) 2 warning call series of 2 
3S each, d-d’) Tada/Kabeli Khola 24.IV.1988; e-e’) Mure/Hurure 9.VI.1988. 

f-k) Rhipidura hypoxantha, parts of territorial song of 1 ¢, Gompa/Tarakot 3.V1.1973. 
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RHIPIDURIDAE 


Rhipidura 
Three species occur in Nepal (hypoxantha, albicollis, aureola); all breed though there are 
no records for aureola. Their ecological requirements are highly diverse. Rh. aureola is a 
tropical species extending its all-Indian area into lowland Nepal, albicollis inhabits the mid- 
lands no higher than 2400 m, and hypoxantha penetrates into the Palaearctic vegetation belt 
near timberline, certainly the most euryoecious species within Nepal. It coexists locally 
with albicollis. The latter is a secretive bush and thicket species, hypoxantha stays mainly 
in the lower canopy and high bushes and is conspicuous by its permanent “hyperactivity”. 


Rhipidura hypoxantha Blyth 


Systematic notes: Species perhaps to be separated as a monotypic genus Chelidorhynx. 
Material: 5 specimens: D Dolpo Distr., Gompa near Tarakot, 3300 m, 13.V.1970: 18. ** Myagdi Distr., 
Dhorpatan, 3000 m, 16.1V.1970: 23. B Kathmandu Valley, Lalitpur Distr., Godavari, 1500 m, 26.1.1970: 
1 o. J Ramechap Distr., Thodung, 3200 m, 6.1V.1973: 12. ~ 

Measurements: Wing-L 3 (3) 56-57mm, 2 55.5; 0 55.5mm. — Tail-L ¢ (3) 55.5-59mm; 2 57; o 
55.5mm. — Bill-L 3d (3) 7-7.5mm; 0 6.5mm. — Tarsus-L ¢ (3) 14-14.5mm; @ 14.4; o 15mm. — 
WTI (5) 16.1-18.0%, x=17.1, s;=0.86. — TWI (5) 99.1-103.5%, x=101.1, s,;=1.92. 

Notes: 2 bill above black, below orange-yellowish, feet dark-grey. Ovary inactive. 


Horizontal: Gompa/Tarakot (13.V., 2.-3.VI.; see Material; :Dolpo); — Dhorpatan (15./16.IV.; 
see Material; :Myagdi); — Thaksang above Tukche (26./27.IV., 4.VI., 6. VII.); Purano Mar- 
pha (23.IV. both :Mustang); — above Chitre (4./5.V.); descent to Ghandrung (7.V. both :Par- 
bat); — above Bagarchap (13.IV. :Manang); — Kathmandu Valley: Godavari (26.I.; see 
Material); Phulchoki Mt. (14.V. both :Lalitpur); — Ting Sang La (14.IV. :Sindhu Palchok); 
— Chordung Mt. (1.IV., 28.III.); Thodung (6.IV., see Material; both :Ramechap); — descent 
to Pahakhola (30.V.); Thudam (26.V. both :Sankhua Sabha); — Ladza Khola above Wa- 
lungchung Gola (21.V.); upper Simbua Khola (11.V. both :Taplejung); — Paniporua (18.IV. 
:Panchthar); — upper Gitang Khola (29./30.III. :Ilam). 


Vertical: 10 records during the presumed breeding season (V-VII) extend from 2700 m (Chit- 
re, 5.V.) to (3 uppermost findings) 3440 m (descent to Pahakhola, 30.V.); 3600 m (Thudam, 
26.V.); 3670m (Ladza Khola, 21.V.). — Close to the breeding season (III-IV): 10 records 
between (3 lowest records) 2300 m (Paniporua, 18.IV.); 2400 m (Bagarchap, 13.IV.); 2550 m 
(Gitang Khola, 29./30.1I.) and (2 uppermost) 3200m (Parano Marpha, 23.IV.); 3400 m 
(Thaksang, 27.IV.). 


The breeding belt is not easy to ascertain. At least E III, the Yellow-billed Fantail is al- 
ready present within the presumed breeding belt and actively singing. But in IV small flocks 
are still roving through forest vegetation (18.IV., Paniporua, 2300 m), and this was repor- 
ted even in V by Diesselhorst (1968:261), possibly non-breeding birds. There is only one 
breeding record, altitude unreported. According to dates from V onwards presented here, 
the breeding belt is roughly 1000m wide. Inskipp & Inskipp (1991) summarize “summer” 
dates from 2440-4000 m, no months given. 

Habitat: In general, the Fantail is confined to forests, staying mainly in the lower canopy 
but occasionally coming down to the bush stratum. Its limitation to forests is quite strict, 
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so that it is rarely observed near or on clearings or at forest edges. Giving the broad belt 
occupied during summer, the climatic conditions to be sustained are very diverse. Habitats 
comprise the upper subtropical belt within the oak (Ouercus, Lithocarpus) zone and extend 
to the Rhododendron/Abies belt, even to its upper section with bushy Rhododendron pre- 
vailing and Betula stands close to (artificial?) timberline. Even areas of reduced monsoon 
influence in the Inner Valleys and N of the main chain are inhabited (Thakkhola: Thak- 
sang, Purano Marpha; Dolpo: near Tarakot), where almost exclusively coniferous forests 
occur (Pinus, Abies, Cupressus, Picea). | 

Vocalizations: Territorial song (Fig.91f-k) consists of nearly constantly displayed und irre- 
gularly spaced sequences of single notes, note groups or even long trills (up to 2.5 s); the 
trills may be composed of phrases (Fig.91f). Frequency span of individual notes is gene- 
rally remarkably wide, often reaching 5.5 kHz; maximum frequency is near 9 kHz. The au- 
ditory impression is somewhat like that made by Phylloscopus proregulus (especially the 
northern subspecies of the taiga belt), but the song is more vigorously produced. 


Rhipidura albicollis albicollis (Vieillot) 
Material: 1 specimen: D Myagdi Distr., below Khibang, 1400 m, 20.V.1955: 1d. 


Measurements: Wing-L 84mm. — Tail-L 104.5mm. — Bill-L 11mm. — Tarsus-L 20.5 mm. — WTI 
17.9%. — TWI 124.4%. 


Horizontal: below Khibang (20.V., see Material :Myagdi); — Mai Pokhari (1.IV., 9.IV. :Ilam); 
— Paniporua (18.IV. :Panchthar). 


Vertical: 1400m (20.V.); 1800 m (1.IV.); 2150 m (9.IV.); 2300 m (18.IV.). — These obser- 
vations fall in the upper half of the species’ vertical range, which extends (rarely) up to 
2440 m (Inskipp & Inskipp 1991). 


Habitat: The White-throated Fantail is said to live in the lower canopy and especially in 
the bushy understorey of forests. It is well able even to fly quite skilfully within the nar- 
row space between bushes (Paniporua). 


MONARCHIDAE 


Hypothymis azurea 


Horizontal, vertical, habitat: S Siwalik Mts., N Sunischare, 250m (4.IV. :Ilam). The only 
specimen encountered was in Shorea robusta forest near a spring. 


TIMALIIDAE 


Pellorneum ruficeps 

Horizontal, vertical: Both our records originate from the lower Arun valley: Darapangma 
(20./21.VI., 1430 m); N Khandbari (21.VI., 1150 m; both :Sankhua Sabha). According to 
Inskipp & Inskipp (1991) they are near the upper distributional limit of the species, where 
it is said to be rare and local (but see below). 
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Habitat: On the eastern slopes of Arun Valley, I found the Puff-throated Babbler only in 
degraded scrub and in tree-rich agricultural land, always close to human settlement, most- 
ly more or less scattered buildings. 35 were singing between Darapangma and Khandba- 
ri along the roadside in dense bushes and low trees, always hidden in the foliage and to 
be seen in the open only after play-back of their own vocalizations. In the area under con- 
sideration, the species was not common, the few d registered being widely spaced with 
no close neighbours. 


Vocalizations (Fig.92a-h): A quite often encountered double-whistle, the second element 
slightly descending in pitch (“dee-tüeh”, Fig.92d-h), seems to be used in territorial context. 
It was given by 3 6 in the early morning and later up to about 11 a.m., always from dense 
foliage. At dusk, a specimen displayed turdine-like song (Fig.92a) from the upper canopy 
of a huge Eucalyptus tree on the Darapangma ridge. This consists of whistling notes of 
slightly descending pitch with slight and irregular frequency modulation. Upon play-back 
of the double-whistle (see above), a specimen came close to the speaker, always hidden in 
bushes, then answered by a loud and conspicuous warbling song (Fig.92b-c) of clear, most- 
ly long drawn-out whistling notes, all except a few introductory notes within a narrow fre- 
quency range of less than 2 kHz. 


Pomatorhinus 


The genus comprises 4 species in Nepal (erythrogenys, schisticeps, ruficollis, ferrugino- 
sus). Except for ferruginosus, for which only a few sightings in the Arun are known, there 
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Fig.92: Vocalizations of Timaliidae. — a-h) Pellorneum ruficeps, territorial song (a-c) and call-like vo- 
calizations (d-h); a) song at dawn from treetop, Darapangma 20.V1.1988; b-c) flute-like song after 
playback of double call, Darapangma 21.V1.1988; d-f) 3 double calls of 1 6, Darapangma 21.V1.1988; 
g-h) 2 double calls of 1 ¢, above Khandbari 21.V1.1988. 
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are breeding records. The first three species are graduated vertically, schisticeps in the low- 
est, ruficollis in the uppermost belt, but there is considerable overlap. Though the 3 spe- 
cies are commonly distributed and their preference for open and secondary vegetation is 
obvious, their exact niches remain to be determined. Despite their medium-sized bodies, 
the voices of at least erythrogenys and ruficollis are unexpectedly low — an adaptation to 
staying mainly close to the ground? 


Pomatorhinus erythrogenys 


Horizontal: Ghandrung (30.IV. :Parbat); Kathmandu Valley, Sheopuri (25. VI. :Kathman- 
du); — Bhotebas (20. VI.); Chichila (18/19.VI. both :Sankhua Sabha); — Yamputhin (16.V. 
:Taplejung). 

Vertical: All data from the presumed breeding season (V/VI): 1700 m Sheopuri; 1850 m Bo- 
thebas; 1950 m Chichila; 2100 m Ghandrung, Yamputhin. This makes only a narrow span 
of 400m, but records gathered by Inskipp & Inskipp (1991) range down to 305m (“se- 
dentary resident’), though detailed data on summer and winter distribution are still large- 
ly unavailable. 


Habitat: The Rusty-cheeked Scimitar-babbler is an inhabitant of open country with sparse 
bush and/or tree vegetation, sometimes on grassy hillsides with few bushes (Yamputhin), 
but also in thick bushes close to (mature) forest edges (Chichila). Consequently, large scale 
deforestation of vast parts of the Nepal midlands has been advantageous to the species and 
it is often classified as “common”. 


Vocalizations: The territorial song (Fig.93a-c) is an antiphonal duetting. One partner, ap- 
parently the d (cf. Ali & Ripley 1971,6:142; Fleming et al. 1976) gives a (complex) double 
note, the 2 adds a short but prominent “kik”. Pauses between end of the ¢ part and be- 
ginning of ? part vary considerably, not only between different 2 but also within indivi- 
dual 2. The 2 may even start before the d part finishes (Fig.93c-c’). Often the ? part is 
completely lacking, but this may be dependent on the season. All recordings presented here 
originate from M VI, when pair bonds have been stable for long time and the breeding 
cycle may have been in progress. d notes differ greatly in various d but are very constant 
in the individual d. The ? “kik” however is very similar in all ? recorded, even in pitch 
and fine structure. In erythrogenys as in ruficollis, pitch of the whole duet is remarkably 
low: lower range of the d part often below 0.85 kHz, upper below 2 kHz. The upper range 
of the 2 “kik” is nearly 1 kHz higher than the highest ¢ parts. — Duetting display is com- 
bined with a conspicuous movement of head and bill, which are vertically bent down and 
up, rhythmically and alternately according to d and @ vocal parts. 


Pomatorhinus ruficollis ruficollis Hodgson 

Material: 1 specimen: D Mustang Distr., Thakkhola, Chadziou Khola Valley; 2600 m, 27.X.1969: 14. 
Measurements: Wing-L 77 mm. — Tail-L 82 mm. - Bill-L (by compasses) 20.5 mm. — Tarsus-L 29 mm. 
— WTI 7.8%. — TWI 106.5%. 


Horizontal: Our records extend fom S Dhaulagiri to near the eastern border: Upper Myag- 
di Khola, Boghara (20., 26.V. :Myagdi); Chadziou Khola (27.X.; see Material; :Mustang); 
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Fig.93: Vocalizations of Timaliidae. — a-c) Pomatorhinus erythrogenys, duetting pairs; a-a’’) 3 duet 
verses of 1 pair, Chichila 18.V1.1988; b-b’) 2 duet verses of another pair, Chichila 18.V1.1988; c-c’) 
2 duet verses of another pair, Chichila 20.V1.1988. — Arrows: @ part. 

d-f) Pomatorhinus ruficollis, territorial song; d-d’’) 3 verses of 1 &, between Chichila and Bhotebas 
20.V1.1988; e-e’) 2 verses of 1 &, Mai Pokhari 10.IV.1988; f-f’) 2 verses of 1 d, near Mure 8.VI.1988. 
g) Xiphirhynchus superciliaris, territorial song; g-g”’) 3 consecutive verses of 1 ¢, Lassetham 9.V.1988. 
h) Stachyris ruficeps, territorial song; h-h’’) 3 consecutive verses of 1 d, Omje Kharka 2.V.1988. 
i-k) Spelaeornis caudatus, territorial song; i-i”, k-k’) verses of 1 d, Paniporua 18.1V.1988. 

l-m) Stachyris pyrrhops, territorial song; 1-1”) 3 verses of 1 d, above Bega 16.V.1955; m-m’’) 3 ver- 
ses of another 6, Boghara 27.V.1995. 
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— Lughla (23.X. :Solukhumbu); — near Mure (8.VI.); Chichila (19.VI); between Chichila 
and Bhotebas (20.VI. all :Sankhua Sabha); — Mai Pokhari (10.IV. :Ilam). 


Vertical: Presumed breeding season and close to it (IV, V, VI): 1800 m Boghara; 1850 m 
Bhotebas; 1950 Chichila; 2150m Mai Pokhari; — outside breeding season (X): 2600m 
Chadziou Khola; 2850m Lughla. — The Streak-breasted Scimitar-babbler is said not to mi- 
grate altitudinally (Inskipp & Inskipp 1991), thus the X records may also indicate parts of 
the vertical belt inhabited constantly. Chadziou Khola and Lughla records are at and even 
above the presently known vertical range of the species. 


Habitat: P. ruficollis hunts predominantly in the understorey of secondary growth in diverse 
bushes and single trees where it is mostly difficult to see and certainly often overlooked. 


Breeding: At least 1 adult specimen guided fledged young in dense bushes close to the fo- 
rest edge at 19.VI. (Chichila, 1950m). Diesselhorst (1968:223) reports the same situation 
in E V (Jiri, 2100 m). 

Vocalizations: Commonly heard is a three-note call (Fig.93d-f; territorial song?) to be ren- 
dered as “hoo-doo-dood”, the first syllable shortest but with stress and slightly lower in 
pitch (to be recognized only on the sonagram). All notes are clearly whistled with only mi- 
nor modulations and are quite low: All notes of 2 d ranged below 1.3 kHz. 


Xiphirhynchus superciliaris 

Horizontal, vertical: Only one observation: Pasture Lassetham NW Yamputhin (9.V., 
3350 m; :Taplejung). This specimen, apparently a d, was for few minutes at the edge of 
the small pasture clearing in low Berberis and Rhododendron bush, close to mature Abies 
densa/Rhododendron hodgsoni forest. The site being fogbound, my attention was attracted 
by the peculiar voice (see below). — The species is said to be a “scarce resident” in Nepal, 
its western distributional limit is in the Dhaulagiri area (Inskipp & Inskipp 1991); there are 
additional records from the Apsuwa River, western Arun catchment area in HI and IV (Tym- 
stra 1993). The record presented here is the highest in Nepal, exceeding all others by 300 m. 


Vocalizations (Fig.93g): The specimen displayed uniform verses of 7 or 8 short identical 
“oop-oop-oop...” notes, ascending slightly in pitch by about 50 Hz. The mid-frequency of 
all notes was conspicuously low: 1.16 kHz. 


Pnoepyga 


The discovery of a wren-babbler species new to science (Martens & Eck 1991), the third 
of the genus, is to be regarded as a major event in Himalayan and even Indian ornitholo- 
gy in recent years. Most remarkably and embarassingly, immaculata, a sibling of albiven- 
ter, lives in close sympatry and even syntopy with both hitherto known species, albiventer 
and pusilla. However, the voice of all three species differs considerably, and a tape recor- 
ding of an individual that later became the immaculata type specimen was the key for its 
discovery. Pimmaculata must have been overlooked owing to its apparent scarcity and over- 
all similarity to both other species of the genus. The three species inhabit different altitu- 
dinal belts, but there is considerable overlap, pusilla occupying the lower, albiventer the 
upper belt, immaculata mostly in between. P. albiventer and immaculata have been found 
at close range on their presumed breeding grounds (Lete :Mustang) as have albiventer and 


280 


pusilla (Omje Kharka :Taplejung). Though all species are ecologically very similar in that 
they are confined to the ground layer of dense forests, they have slight ecological pecu- 
liarities as well as differing altitudinal preferences. P. pusilla lives close to rivers and 
streams and shows vocal adaptations to the noisy environment. The two others are diffi- 
cult to tell apart, but immaculata apparently prefers extremely dense forests with luxurient 
undergrowth. P. albiventer is the most euryoecious species of the three and inhabits the 
broadest vertical belt. 


While the distribution of pusilla and to a lesser extent of albiventer is Chinese SE Asian 
(map in Harrap 1989), immaculata is confined to Nepal up to now, and none of the larger 
collections which we checked revealed any misidentified immaculata specimen collected 
beyond the Nepal borders. 


Pnoepyga albiventer albiventer (Hodgson) 


Material: 5 specimens: D Mustang Distr., Lete Khola opposite Lete, 2400 m, 7.V.1995. 12 (song spe- 
cimen). B Sindhu Palchok Distr., Ting Sang La, 3200m, 15.1V.1973: 23 (song specimens). M Taple- 
jung Distr., upper Simbua Khola, 3250 m, 3570 m; 11. and 13.V.1988: 25 (preserved in spirit). 


Measurements: For this section additional material from Nepai and all other parts of the area of ssp. 
albiventer was included (collections in Berlin, Chicago, Dresden, Munich, New York, Tring and Wa- 
shington). — Wing-L of ssp. albiventer from all area parts (without specimens from Mt. Victoria, which 
represent a geographic form of their own): & (25) 58.5-67.5mm, x=61.8, sg=2.13; 2 (22) 56-62 mm, 
x=59.9, s;=1.47. — Wing-L Nepal: d (15) 58.5-65mm, x=61.5, s;=2.03; 2 (14) 56-62mm, x=59.5, 
Sg=1.59; — Mt. Victoria: d (8) 59-64mm, x=61.4, s,=2.20; 2 (4) 60-62.5mm, x=61.8. 

Nepal: Tail-L ¢ (9) 16.5-19mm, x=17.7, s;=0.97,; 2 (9) 13-20mm, x=17.4, s;=2.10. — Bill-L 9 (11) 
10-12 mm, x=11, s;=0.55; 2 (14) 10-12mm, x=11.1, s;=0.49. — Tarsus-L 3 (11) 23.5-25 mm; x=24.2, 
s=0.56; 2 (12) 22.5-24.5mm, x=23.3, s,=0.62. — WTI (27) 4.8-9.0%, x=6.75)s;—1-25., _TWI.(20) 
26.7-33:.9%..2=29], S:=1.80. 

Bill/wing-Index: ssp. albiventer (without Mt. Victoria population) (50) 16.0-20.3%, X=18.3, s;=1.05; 
pulli (11) 16.0-18.5%, x=17.4, s;=0.79; adults separated by sex: d (21) 16.1-19.7%, x=18.1, s,=0.97; 
? (21) 16.5-20.3%, X=18.5, s;=0.95. — Mt. Victoria (12) 19.2-21.5%, x=20.4, s;=0.78. — P. immacu- 
lata (8) 20.0-22.3%, X=21.3, s;=0.81. — P. pusilla (Nepal, China, Mt. Victoria) (16) 19.8-24.3%, x=22.3, 
§,=1.43. 

Notes: Re variability in colouration of old birds see Martens & Eck (1991). The nest (juvenal) plu- 
mage takes two forms (Plate 1): (i) underside blackish grey, giving a monotone impression (a-b), (ii) 
underside with brown feathers, which in the throat region are edged with yellow at the end; on the 
belly the yellow is more extensive and transected by a narrow brown cross-band (c-e). The moult from 
the two forms of juvenal plumage into the “scaly” adult plumage is documented by skins. Type (i) 
moults into the dark phase, type (ii) into the light phase. 


Horizontal (see map in Martens & Eck 1991): Our records from SW Dhaulagiri to the Dar- 
jeeling/Sikkim border. — Dhorpatan (8.V.); N Boghara (21./22.V. both :Myagdi); — S Lete 
(1.V.; 8.V.); ascent to Lake Titi (2.V. both :Mustang); — Bantanti (1.V.); above Chitre (4./5.V. 
:Parbat); — Trisuli Valley, Syng Gyang (25.IV. :Rasuwa); — Ting Sang La (16.IV.; see Ma- 
terial, :Sindhu Palchok); — descent to Phahakhola (29.V./30.V.); Thudam (25./27.V.); Kangla 
Khola above Thudam (25.V. all :Sankua Sabha); — Ladza Khola above Walungchung Go- 
la (21.V.); ascent to Walungchung Gola (20.V.); upper Simbua Khola (10.-13.V.; see Ma- 
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terial); pasture Lassetham (8.V., 15.V.); Omje Kharka (4.V. all :Taplejung); — Dhorpar 
Kharka (14./15.IV. :Panchthar). 

Vertical: The above records, all falling in the presumed breeding season or being close to 
it (M IV-E V), range between 2370 m (N Boghara), 2400 m (Omje Kharka, Lete) and 4000 m 
(above Pahakhola) covering a vertical belt of about 1600 m. This agrees well with the sta- 
tement of Inskipp & Inskipp (1991): “summers” (no months given) from 2440 to 4000 m. 
Only Harrap (1989) mentions a record at 2000. m in the Trisuli Valley, but this is in error 
for P. immaculata (Martens & Eck 1989; N. Redman pers. comm.). Strongholds of the spe- 
cies may be between 2900 and 3400 m (11 out of 20 records of our own). 


Habitat: The Greater Scaly-breasted Wren-babbler occupies a mainly two-dimensional ha- 
bitat, the floor of a great variety of forest types, depending on level within the broad alti- 
tudinal belt. All inhabited forests show a closed canopy and quite often a well developed 
layer of ferns, herbs and mosses, and in addition decaying wood, rocks and rock debris are 
often interspersed. But dense ground vegetation is not a prerequisite, forests with a more 
open floor and only sparse vegetation also being inhabited. In any case, opportunities to 
shelter in crevices, under rocks and logs are always nearby. The species does not perch, as 
do all three congeners, on even low bushes; it is totally confined to the soil layer, moun- 
ting only low rocks and logs. In general, it lives less hidden than at least P. pusilla. 


Inhabited forest communities are as follows: mixed Quercus/Acer (Omje Kharka, 2400 m); 
mixed broad-leaved forest (Lete, 2530m), dense Tsuga dumosa (Walungchung Gola, 
2950 m; Simbua Khola, 2900 m), Abies spectabilis, Pinus wallichiana (Dhorpatan, 3000 m), 
Abies/Quercus/Rhododendron (Syng Gyang, 3200 m), Abies densa, Rhododendron hodgso- 
ni (Lassetham, 3400 m), Abies densa, Betula utilis (Kangla Khola, 3850 m), low Rhodo- 
dendron bush, Betula near timber line (descent to Pahakhola, 4000 m). 


Vocalizations: Territorial song is a short trill (1.2-1.7 s) with a rigid syntax, so that the ver- 
ses are quite uniform even in d separated by hundreds of kilometers. Single notes are 
strongly frequency modulated, with steep sides, angular opened up- or downwards, and 
broad frequency range. The acoustic impression resembles somewhat that given by the Cen- 
tral European song type of Certhia familiaris (for details see Harrap 1989, Martens & Eck 
1): 


Pnoepyga immaculata Martens & Eck 


Material: 5 specimens: D Mustang Distr., Thakkhola, opposite Lete, 2530 m, 1.V.1980: 15 (holotype; 
song specimen) * Lete Khola opposite Lete, 2400 m, 5.-7.V.1995: 2d (song specimens; yellow morph; 
specimen from 7.V. in Museum Dresden no. C 52955). * Chadziou Khola Valley, 2600 m, 30.VI.1970: 
12 (ovipositing; paratype) ** Myagdi Distr., upper Myagdi Khola between pasture Dobang and Bo- 
ghara, 2100 m, 26.V.1995: 1d (song specimen; white morph). 

In addition to the four type specimens mentioned in the original description (Martens & Eck 1991) an 
orginally misidentified fifth skin is to be added: 8 (white morph) from Chisapani, 950’, Kailali Distr., 
Karnali Valley/W Nepal, 19.XII.1948 (Smithsonian Institution Washington 408846, see S. D. Ripley 
1950:391, albiventer): bill blackish brown, lower base whitish, legs pale brown, Wing-L 58 mm (Ri- 
pley noted 60). — Tail-L 17 (Ripley noted 14). — Bill-L at least 12.5 mm (basis damaged). — Tarsus- 
L 23 mm. 
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Measurements of the known specimens: (68, 22): Wing-L 9 (6) 56-61 mm; 2 (2) 55.5-56.6mm. — 
Tail-L 3 (6) 16-20mm; 2 (2) 16.5-17mm. — Bill-L ¢ (6) 12-13mm; @ (2) 11.3-12 mm. — Tarsus- 
L & (6) 22-24mm; & (2) 23-23.5mm. — WTI (8) 5.2-7.4%, x=6.1, s;=0.98. — TWI (8) 27.1-32.8%, 
x=29.3, s;=1.80. — Bill/wing index see Pnoepyga albiventer. 

Horizontal: Our records are as follows: upper Myagdi Khola, Boghara and between Bo- 
ghara and pasture Dobang (21./22.V., 26.V.1995, see Material); above Kuinekani 
(18.V.1995, both :Myagdi); — right banks of lower Lete Khola opposite Lete (1.V.1980, ho- 
lotype, 5.-7.V.1995, see Material); between upper village Ghasa and Lete (14.V.1995); 
Chadziou Khola Valley (30.VI.1970, paratype, see Material; all :Mustang); — upper Gitang 
Khola Valley (13.1V.1988, record through sonagram :Panchthar). 

At present immaculata is to be considered an endemic species of Nepal, which is known 
from 10 localities, 8 in the presumed breeding grounds (upper Myagdi Khola; Kuinekani; 
Lete; Ghasa; Chadziou Khola Valley; Langtang Valley; between Ting Sang La and Bigu: 
upper Gitang Khola), 2 in the winter quarters in the lowlands (Chisapani/Karnali Valley; 
Amlekhganj). Most of these records can be attributed to 3 major populations: (i) Upper 
Myagdi Khola between Boghara and pasture Dobang. Without playback stimulation 3 sin- 
ging 6 were heard on 21./22.5.1995, 4 at other localities in the same valley section on 
26.5.1995. According to the suitable habitat conditions on both river banks dozens of pairs 
may be expected to live there. The terrain, however, is extremely steep and difficult to ex- 
plore. (ii) Thakkhola between Ghasa and Lete including the left banks of lower Chadziou 
Khola Valley and right banks of the lower Lete Khola. The holotype and 1 paratype origi- 
nate from this area (see Material). A not very detailed investigation which covered only the 
right banks of lower Lete Khola and the right banks of Kali Gandaki between Lete and 
Ghasa in V 1995 revealed a well established population there. At least 20 d were spotted 
by playback experiments in this area, including forests along the path leading northward 
from the upper village Ghasa to Lete. According to the habitat requirements (see below), 
the population might surpass, perhaps considerably, 100 pairs. (iii) N. Redman (pers. 
comm.) localized 14 singing ¢ in the Langtang gorge between Syabru and Lama Hotel in 
V 1993, all by playback experiments with the voice of the holotype. The records near Kui- 
nekani (2 singing 3d, 18.V.1995), Bigu (:Sindhu Palchok) and near Dhorpar Kharka (N lam 
‘Ilam) refer to single observations and the local population size remains unknown. 

While most of Nepal is covered now by scattered observations and several study skins, 
even close to the Darjeeling border, records from Sikkim and Darjeeling are to be expec- 
ted. However, dozens of study skins of albiventer from these areas and from Bhutan did 
not reveal any additional record for immaculata. 


Vertical: Well documented records are located at 1800m (Boghara); 2000 m, 1800-2500 m 
(Langtang Valley; Harrap 1989, N. Redman pers. comm.); 2100m (upper Gitang Khola); 
2150-2300 m (N of Boghara several singing 3); 2200-2570m (from Ghasa to lower Lete 
Khola, many singing ¢6); 2650m (Chadziou Khola); 3100m (Ting Sang La/Bigu). Local 
distributions seem to be quite limited and to differ: Myagdi Khola: 1800-2350 m; Thakkho- 
la 2200-2650m (for Langtang Valley see above). Thus the immaculata distribution falls 
within the upper vertical belt of pusilla and the lower one of albiventer, but close vicinity 
at the presumed breeding grounds was hitherto observed only for immaculata/albiventer 
and albiventer/pusilla (Martens & Eck 1991). 
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Further records of syntopy for immaculata/albiventer: Lete Khola opposite Lete: 2d albi- 
venter singing within the immaculata population at 2400 and 2450 m, 7. and 8.V.1995, re- 
spectively (see albiventer Material); upper Myagdi Khola, N of Boghara, 2370m 1 ¢ 
singing at the upper edge of the local immaculata population, 21.V.1995. 


Habitat: The 3 large populations in the upper Myagdi Khola, in Thakkhola and in the Lang- 
tang gorge (N. Redman pers. comm.) are confined to unusual and identical vegetational 
structures: heavy mixed deciduous forest (in Thakkhola locally with few Pinus wallichia- 
na and Tsuga dumosa) and a dense understorey of bushes, bamboo, ferns and tangled vines 
(e.g. Aristolochia, Myagdi Khola). Altitudinally, this plant community is largely restricted 
to parts of valleys along massifs of the main chain, usually deeply recessed, where preci- 
pitation falls all year round, though it is particularly heavy during the monsoon. Owing to 
this constellation of orography, location of the distribution points with respect to the main 
chain, and altitude within the monsoon convection zone, the vegetation is extremely dense 
and luxuriant, so that these relatively small regions of the valleys (usually extending over 
only a few kilometers) appear tropical. These regions are the preferred habitat of im- 
maculata. Although P. albiventer is also capable of taking up residence under these con- 
ditions, it prefers altitudes where the climate is more Palaearctic and the forest floor is less 
densely overgrown with herbs and shrubs, often being covered only with deadwood and 
scattered bushes; more rarely, it is found among dense vegetation that covers the ground 
completely. 


Conversely, immaculata also accepts simpler vegetational structures. Above Kuinekani, 2 
d sang in bushes accompanying a stream passing through agricultural land (potato fields, 
overgrown pastures, 2500 m, 2400 m; 18.V.1995). Degraded forest, however, was in the vi- 
cinity. I saw it once in the open at a forest edge (below Dhorpar Kharka, IV), as did Dies- 
selhorst (1968: 224, skin no. 385, albiventer). 


In the optimum zone of immaculata, population density may by high. Along the path be- 


tween Ghasa and Lete at several places every 100-150m a ¢ could be provoked by play- 
back of a local tape recording, and even 2d were heard at one site at several localities. 


At present, the immaculata populations in the upper Myagdi Khola and in Thakkhola seem 
not to be endangered because human pressure on forests, at least for now, is low in both 
areas. However, the understorey of a piece of good habitat N of Ghasa has been cleared 
and pines have been felled; this patch is not longer suitable for the Nepal Wren-babbler. 
Due to its minute area splinters, the species is vulnerable and further development is to be 
observed carefully. Only one of the local areas are situated in a fully protected region (Lang- 
tang National Park). 


Vocalizations: The territorial song is a silvery strophe of nearly regularly spaced whistled 
notes, the whole verse slightly descending in pitch. The single note is only slightly fre- 
quency modulated. Consequently, the frequency range is considerably more limited than in 
albiventer, covering only about half of that of albiventer (see Martens & Eck 1991 for de- 
tails). As in albiventer, the verse type of the individual d is rigidly fixed and seems not to 
be subject to variations. 
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Pnoepyga pusilla 


Horizontal: Records only from SW Dhaulagiri and the Arun Valley eastwards. — Side-val- 
ley of Thulo Khola, towards Kuinekani (18.V.1995, one singing d :Myagdi); — above Tol- 
ka (29.IV.1995, one singing d :Kaski); — Chichila (19./20.VI.); between Mure and Hurure 
(8./16.VI. both :Sankhua Sabha); — from Pass Deorali to the Kabeli Khola Valley (17.V.); 
Omje Kharka NW Yamputhin (2./6.V., together with albiventer; both :Taplejung); — Pani- 
porua (18./20.IV. :Panchthar). 


Vertical: The above records, all by the peculiar voice, range from 1960 m Tolka, 2000 m 
Chichila to 2640 m Deorali Pass, thus covering a quite narrow vertical belt of just 700 m. 
Inskipp & Inskipp (1991) summarize “summer” records (months?) from 1500-2590 m. All 
congeners are difficult to identify in the field by morphological characters, and obviously 
the literature is burdened by misidentifications. 


Habitat: The Lesser Scaly-breasted Wren-babbler lives obscure and well hidden in the dense 
herb, fern and grass layer, mainly of primeval forests. Only rarely can it be found in the 
open at forest edges or even along scanty vegetation at road sides (Paniporua). But the bird 
is almost always hidden in dense foliage, even during playback experiments, which may 
attract the bird near or even to the immediate vicinity of the observer’s feet. Moreover, the 
species shows a distinct preference for the vegetation along the banks of rivers and streams, 
and only a few of my observations refer to (singing) specimens a few hundred meters away 
from running and noisy water (see Vocalizations). Population density may be locally high: 
between Chichila and Bhotebas (:Sankhua Sabha), 7 were heard along a distance of about 
2 km, the birds always perching on the ground along small streams and rivulets, which cut 
across the horizontal path. As the species is difficult to observe and the voice unobtrusive, 
it may be largely underrepresented. However, in W and W central Nepal, I came across it 
only twice and it seems to be absent in vast areas. 


Vocalizations: In Nepal, territorial song consists of two unobtrusive whistles, with a slight 
and short modulation at the beginning. High pitch (4.8-7.4 kHz) indicates adaptation to noi- 
sy water courses (see Habitat; for details, also geographical variation, see Harrap 1989, 
Martens & Geduldig 1990, Martens & Eck 1991). 


Spelaeornis 


Two species are recorded for Nepal, caudatus and formosus. Both are scarce inhabitants of 
the herb layer of dense deciduous subtropical forests, difficult to observe and hence pro- 
bably largely underrecorded. In Nepal they have not been found W of the Arun watershed, 
apparently the western border of their range. Their biology is virtually unknown, and at 
least in Nepal, their existence is greatly endangered due to loss of forest habitat. 


Spelaeornis caudatus 

Horizontal, vertical: Paniporua, 2300 m (18.1V.1988 :Panchthar). 

Habitat: Upon playback of an unknown song, a d approached the speaker and displayed 
continuous song while sitting exposed in the herb layer at the edge of a small forest clea- 
ring in a deeply cut river gorge. A second specimen, silent, apparently the 2, was close 
by. The next morning playback was repeated, but the birds did not show up again. 
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The observation was made in a very impressive, though not untouched forest community: 
species-rich mixed deciduous forest in a ravine with oak (Quercus) prevailing, locally Li- 
thocarpus pachyphylla interspersed, many epiphytes, among them numerous orchids. This 
locality is the margin of a still large patch of more or less untouched subtropical forest ex- 
tending northward on a ridge entering Hinwa Valley. Surprisingly, this area suffers little 
human pressure though a few kilometers to the S and E, the oak forests of an adjoining 
ridge are badly damaged by the population of recently established settlements. The fore- 
sted area seems to be highly interesting and should be investigated in more detail (stay of 
J.M. from 16.-20.IV.1988). — The above observation is mentioned in Inskipp & Inskipp 
digo): 

Vocalizations (Fig.93i-k): Territorial song is a loud monotonous strophe of a “pitchee-pit- 
chee...” sequence, which is rendered, even upon playback, mostly in good shelter from the 
herb layer. The sonagram reveals a rigid syntax: constant alternation of 2 notes separated 
by about equal distances, only the introductory note of the verse differing from the others. 
The only 8 recorded displayed 3 different verse types comprising 6 different notes. 


Stachyris 

Four species are on the Nepal list (ruficeps, pyrrhops, chrysaea, nigriceps). They are 
unevenly distributed in Nepal: pyrrhops is a locally common Himalayan endemic with the 
eastern border in E Nepal, nigriceps and ruficps enter Nepal from extended SE subtropi- 
cal areas westward to C and far E Nepal, respectively, chrysaea is extremely local with 
few recent records. None of the species exceeds 2800 m vertically; nigriceps lives in the 
close neighbourhood of noisy rivers and streams and displays corresponding vocal adapta- 
tions. 


Stachyris ruficeps ruficeps Blyth 

Material: 1 specimen: M Taplejung Distr., Omje Kharka, NW Yamputhin, 2400 m, 3.V.1988: 1d. 
Measurements: Wing-L 52.5 mm. — Tail-L 47mm. — Bill-L 12.5mm. — Tarsus-L 18.5mm. — WTI 
9.5%. — TWI 89.5%. 


Notes: Testes undeveloped. 


Horizontal, vertical: Records only in the far East of the country: Pahakhola, 2650 m, 2 sp. 
mist-netted (1.VI. :Sankhua Sabha); — Omje Kharka, 2400m (2.-5.V., see Material; :Ta- 
plejung). 

In Nepal, the species is restricted to areas along the Arun Valley and further east. The pre- 
sent records fall within this scheme. For the area under study, the vertical area is only 
poorly documented, especially during the breeding season. According to the graph in 
Inskipp & Inskipp (1991), the present upper limit is at about 2800 m, the lower, however, 
at least during the breeding season, not yet defined. Ali & Ripley (1971,6:170) give 1000- 
2700 m (optimum 1500-2400 m), but refer to the whole Indian territory. 

Habitat: Mixed broad-leaved forest. At Omje Kharka, small flocks of up to 3 (or even 
more?) in company of other species roamed in the canopy of medium-sized trees, prefera- 
bly at forest edges. The Pahakhola specimens were caught in dense bushes intermingled 
with bamboo close to a stream in mature Quercus semecarpifolia forest. 
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Vocalizations (Fig.93h): The territorial song is an irregular combination of extremely high- 
pitched whistles, the individual note up to 8 kHz, others slightly below, showing remarka- 
ble amplitude modulations. Despite this high-pitched whistled song, there is no hint of close 
ties to noisy habitats along torrents. 


Stachyris pyrrhops Blyth 

Material: 1 specimen: B Kathmandu Valley, Lalitpur Distr., Godavari, 1600 m, 27.1.1970: 1 o. 
Measurements: Wing-L 54 mm. — Tail-L 51 mm. - Bill-L 12.5 mm. — Tarsus-L 18.5 mm. — WTI 5.6%. 
— TWI 94.4%. 

Horizontal: Few records from S Dhaulagiri to the Kathmandu Valley. - Upper Myagdi Kho- 
la, Boghara (27.V.); below and above Bega (16.V., both :Myagdi); — Kathmandu Valley, 
Godavari (27.I., see Material, :Lalitpur). 


Vertical: 1550 m, 1900 m (Bega), 2100 m (Boghara). These records from the presumed bree- 
ding season are situated within the known vertical area as is the winter specimen (see Ma- 
terial). 


Habitat: The specimen from Godavari was one out of a flock of 7 mist-netted in secondary 
scrub near the Godavari fish farm. The Black-chinned Babbler was found there previous- 
ly by Fleming (Rand & Fleming 1957:124) and Diesselhorst (1968:227) in III and X, res- 
pectively. For habitat during breeding season see Vocalizations. 

Vocalizations: Territorial song (Fig.93l-m) is a mellow low-pitched trill Cüjüjüjü..”) — a 
single note, which is repeated up to 15 times with little varıation. Bandwidth of notes in- 
creases slightly within the first 3 notes of the verse. Note form differs between ¢ but is 
very constant within individual d; it hardly changes even upon playback experiments: an- 
gular and opened upwards (frequency bandwidth below 1 kHz, Fig.931-l) or short whist- 
le-like notes with a short upstroke at the beginning and at the end (about 500 Hz bandwidth 
only; Fig.93m-m“). Mid-frequency of the notes is slightly above 2 kHz. Song is displayed 
in the understorey of dense scrub and bushes mixed with bamboo thickets, also at the edge 
of agricultural land. The species is difficult to see there and can hardly be lured out even 
by playback experiments. 


Stachyris nigriceps 

Horizontal: Records only from the Arun Valley eastward to the Sikkim/Darjeeling border. 
— Chichila (20.VI.); Arun Valley bottom between Hedagna and Num (6.VI. both :Sankhua 
Sabha); — Yamputhin (28./30.IV.); confluence of Tada and Kabeli Khola (24./25.IV. both 
:Taplejung); — Iwa Khola Valley S of Sablako Pass (22.IV.); — Yektin (21.IV. both :Pancht- 
har). 

Vertical: All observations from the presumed breeding season (IV-VI) between 950 m (Arun 
Valley bottom) and 1950 m (Chichila). The other individual records are 1000m Tada Kho- 
la, 1100 m Iwa Khola, 1500 m Yektin, 1650 Yamputhin. These data enlarge the vertical belt 
given as 1220-2000 m during “summer” by Inskipp & Inskipp (1991) considerably. It is 
now slightly above 1000 m in width. 

Habitat: The Grey-throated Babbler seems to be a highly specialized species which I en- 
countered only in dense and bushy vegetation along watercourses, both fast-running and 


287 


noisy torrents and rivers (near Yamputhin) and small streams running smoothly without 
much noise (Tada Khola, near Yektin, Arun), at least during the pre-monsoon period. There 
it lives very secretively, always hidden and hardly to be seen in the open, at least during 
the breeding season. Thus, all observations presented here are by the peculiar voice (see 
below). Among the few observations, no preference for any kind of watercourse could be 
decerned. 


Vocalizations: The territorial song is always an uniform long-drawn-out trill consisting of 

2-4 whistling introductory and 12-15 shorter notes mostly of nearly equal length. The fre- 

quency range of the songs of several ¢ is roughly between 4.1-5.9 kHz and even narro- 

wer in the individual d. This range alone indicates a good adaptation for river noise 

(Martens & Geduldig 1990). The species is highly territorial, but the displaying behaviour 

seems to be unusual. As I noticed, the song is not given at any hour of the day, but only 

during a very limited period, and in individual d it may last only a few minutes. At the 

recording places, only 1 d was present, and this may be a reason for limited activity and 

reduced territorial behaviour: 

— Tada Khola, 1000 m, 24./25.IV.: song only between 0500 and 0600 hours, even briefer 
activity in the evening, no singing at any other time of day 

— Yamputhin, 1650m, 28.IV./1.V.: intense display of song on 28.IV. only between 0450 
and 0515 hours, similarly limited during the other days, very few verses in the after- 
noon were be heard 

— Arun Valley, 950m, 6.VI.: song activity shortly before 0700 hours during a few minu- 
tes only, not noticed all day long. 


All other observations of the species were recorded en route, and no detailed data on sin- 
ging behaviour are available. 


Conostoma aemodium Hodgson 

Material: 1 specimen: D Mustang Distr., Thakkhola, Chadziou Khola, 2600 m, 23.X.1969; d. 
Measurements: Wing-L 128 mm. — Tail-L (graduation) 127 (22) mm. — Bill-L 23.5 mm (height in front 
of forehead feathers 11.8mm). — Tarsus-L 39mm. — WTI 10.2%. — TWI 99.2%. 

Horizontal: Between Baldebas and Dhule (30.V. :Myagdi); — between Deorali and Chitre 
(3.V. :Parbat); — Chadziou Khola above Ghasa (23.X.; see Material; :Mustang); — above 
Omje Kharka (15.V.); ascent to pass Deorali from Yamputhin (16.V. both :Taplejung). 


Vertical: 2600m Chadziou Khola; 2800m Baldebas/Dhule and Deorali/Chitre; 2930 m 
Deorali; 3100m Omje Kharka. According to Inskipp & Inskipp (1991), these records, all 
from the presumed breeding season except the one from Chadziou Khola, are within the 
lower half of the vertical distributional belt so far known for Nepal (2700-3600 m). 


Habitat: The Great Parrotbill inhabits forests of the cloud-forest zone, which consist, de- 
pending on altitude, of various tree communities, in general Quercus/Rhododendron in the 
lower, Abies/Rhododendron in the upper part of the vertical belt. A crucial factor seems to 
be the presence of bamboo (Arundinaria) stands, with which the species is most often as- 
sociated. Regarding the above records, referring only to single specimens, only one (Bald- 
ebas/Dhule) originates from a forest type without bamboo nearby. In search of food, the 
Parrotbill tears leaves off bamboo stems (Deorali) or long pieces of bark from branches of 
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living bushes (Chadziou Khola, undetermined species). It is still unclear whether vegeta- 
ble material itself is consumed, but this was thought to be the case by Ali & Ripley 
(1974,6:192. 


Paradoxornis nipalensis 

Paradoxornis nipalensis nipalensis (Hodgson) 

Material: 3 specimens: D Mustang Distr., Thakkhola, Chadziou Khola, 2600 m, 23.X.1969, 30.VI.1970: 
lig 20. 

Measurements: Wing-L 3 49; 2 (2) 47.5 and 51mm. - Tail-L ¢ 52; 2 (2) 52.5 and 55mm. - Bill- 


L 6 7; 2 (2) 6.5 and 7mm: — Tarsus-L ¢ 18.5; 2 &) 17.5 and 19mm: —“WEEG)H1323715.7%. = 
TWI (3) 106.1-110.5%. 


Notes: Testes slightly swollen, ovary (2 from 30.VI.) active, close to ovipositing. 


Horizontal, vertical: Records only from S Annapurna massif, Kali Gandaki and Kathman- 
du Valleys. — Chadziou Khola, 2600 m (see Material; :Mustang); — Potana, 2000 m (28.IV. 
:Kaski); — Phulchoki Mt., 2650m (31.IH. :Lalitpur). — This subspecies is confined to C 
Nepal, “eastern and western limits to be determined” (Ali & Ripley 1971,6:202); no contact 
zones to the neighbouring subspecies have been detected yet. — The altitudinal band seems 
to be very restricted, between 2000 and 3000m according to Inskipp & Inskipp (1991); 
however, they did not indicate months, and according to the present data for the ssp. ni- 
palensis and humii, the belt during the breeding season may be even narrower. 


Habitat: The affinities of the Black-throated Parrotbill to bamboo stands (in Nepal mainly 
small to medium-sized Arundinaria) seem to be quite close, even if only small clumps in- 
termingled with bushes in or at the edge of forests are concerned (Phulchoki Mt.; Chad- 
ziou Khola); all observations refer to this habitat except for a small flock passing a forset 
clearing near Potana. Outside the breeding season, at least between X (Chadziou Khola) 
and B VI (Pahakhola, see P. n. humii), (parts of) the local population assemble in flocks 
of up to 20 or even more specimens (Martens 1972). 


Breeding: Period apparently starts late in early summer. The 2 from 30.VI., accompanied 
by the d, was close to ovipositing. Correspondingly, the local population at Pahakhola (P. 
n. humii, see below) was still roaming in flocks of up to at least eight specimens in E V 
and B VI, and testes of a d were only slightly enlarged, indicating that the population was 
not close to the breeding period proper. The species seems to be territorial during the bree- 
ding season. 


Plate 1: Pnoepyga albiventer. a-e) moult from pullus stage (“Nestkleid”) to juvenile stage (a-b: dark 
morph, c-e: light morph); f-g) comparison of size and coloration of head/throat of P. albiventer ssp. 
(f) and P a. albiventer (g). — Drawn from skins as follows: a) Tring NHM 1935.4.5-816, ¢; Dib La, 
Trashiyangsi, E Bhutan, 19.[X.1934. — b) Tring NHM 1935.4.5-800, sex?; Me La, Shingbe, E Bhutan, 
24.VIII.1934. — c) Tring NHM 1935.4.5-821, sex?; Dib La, Trashiyangsi, E Bhutan, 10.IX.1934. — d) 
Tring NHM 1935.4.5-818, 2; Dib La, Trashiyangsi, E Bhutan, 24.IX.1934. — e) Tring NHM 1935.4.5- 
808, d; Dib La, Trashiyangsi, E Bhutan, 16.1X.1934. — f) Tring NHM 1905.9.10-550, 2°; S Chin Hills, 
Mt. Victoria, 30.III.1904. — g) Tring NHM 1935.4.5-809, 2; Dib La, Trashiyangsi, E Bhutan, 
16.1X.1934. 

Original by K. Rehbinder. 
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Paradoxornis nipalensis humii (Sharpe) 

Material: 2 specimens: K Sankhua Sabha Distr., Pahakhola, 2700 m, 31.V.1988: 1d, 12. 
Measurements: Wing-L 3 51; 2 47.5mm. — Tail-L 3 57.5; 2 52mm. - Bill-L ¢ 8; 2 7mm. - Tar- 
sus-L d and 2 18mm. — WTI (2) 11.8-14.7%. - TWI (2) 109.5-112.8%. 


Notes: Testes slighty enlarged, ovary inactive. 
Horizontal, vertical: Pahakhola, 2700 m (31.V.-3.VI., see Material; :Sankhua Sabha). 


Habitat: In the Pahakhola area, during E V and B VI, small flocks of from two to eight 
specimens were regularly caught in dense thickets near a stream with tall Arundinaria bam- 
boo intermingled. This bushy vegetation was located in a small clearing within mature 
Quercus semecarpifolia forest. 


Breeding: see P. n. nipalensis. 


Garrulax 


15 species are on the Nepal list (albogularis, leucolophus, monileger, pectoralis, striatus, 
variegatus, rufogularis, ocellatus, caerulatus, ruficollis, lineatus, squamatus, subunicolor, 
affinis, erythrocephalus); all breed. With respect to breeding status, this is the most spe- 
cies-rich bird genus within the Central Himalayas. The whoie forest belt of the southern 
macroslope of the main chain is inhabited by Laughing-Thrushes, and one species (affinis) 
even penetrates into open and sparse bush beyond timberline, giving a total of more than 
4000 m altitudinally. The vertical belt of the individual species, however, is limited, rarely 
exceding 2000m (affinis), but being much more narrower in most species. Though the ver- 
tical areas of several species overlap, only a few species occur syntopically during the bree- 
ding season (Dhorpatan, 3000 m: affinis, variegatus, lineatus). But ecological niches, com- 
petition and causes of vertical segregation within Garrulax have not been studied so far. — 
All Nepal species are distributed along the Himalayan axis from E to W, and several we- 
stern limits are situated within Nepal, mostly in the Dhaulagiri area (monileger, pectoralis, 
caerulatus, ruficollis, squamatus, subunicolor, affinis). Only one species is a Himalayan en- 
demic confined to the western part of the mountain chain (variegatus) extending to E Nepal. 
See Meinertzhagen (1928) and Cheng (1982) for distributional analysis of the genus. 


Garrulax albogularis albogularis (Gould) 

Material: 1 specimen: D Myagdi Distr., Bobang, S Dhorpatan, 2500 m, 27.IV.1970: o. 
Measurements: Wing-L 136mm. — Tail-L 139 mm. — Bill-L 24mm. — Tarsus-L 51 mm. — WTI 5.9%. 
— TWI 102.2%. 

Horizontal: Bobang S Dhorpatan (27.IV; see Material); Myagdi Khola, Muri, flock of about 
10 sp. (1.IV. both: Myagdi); — Chitre and above Chitre, flock 5-6 sp. (4.-6.V.); above Ghand- 
rung; flock (7.V.); Ghorapani Pass, flocks up to 15 sp. (11.VII., 24. VIL. all :Parbat); — above 
Dhumpus, flocks up to 7 sp. (9.V.); Potana (30.IV., flock of about 4 sp., both :Kaski); — 
Chichila, flock 10 sp. (19.VI.); between Mure and Hurure, flocks up to 10 sp. (11.-16.VI. 
both :Sankhua Sabha); — between Deorali pass and Hellok, flock 10 sp. (17.V. :Taplejung). 


Vertical: Our records (10 localities), all from the presumed breeding season (V-VII) or close 
to it (IV), range from 2100m (above Dhumpus, 9.V.) to 2800 m (Ghorapani Pass, 24.VII.) 
and are evenly distributed within this belt. - Locally, and very likely as an exception, the 


290 


species’ area extends up to 3300m well within Palaearctic vegetation and climatic condi- 
tions (Diesselhorst 1968:231). “Summers chiefly between 1800m and 2440 m, occasional- 
ly up to 3500 m” (Inskipp & Inskipp 1991). 


Habitat: The White-throated Laughing-Thrush settles within a great variety of deciduous 
forests of the upper subtropical belt. It does not reach, at least not permanently, the upper 
Quercus semecarpifolia limit. Inhabited forests are mostly closed and have a dense cano- 
py, but the species sometimes leaves the forest to penetrate into secondary growth or to 
single trees (Mure/Hurure, M VI; Chichila, 19.VI.). — The social organisation of albogula- 
ris still poses questions. Flocks of up to 10 specimens, often even more, continue to con- 
gregate during the whole breeding season, and most specimens observed between B IV to 
M VII flocked together (see Horizontal). In most cases these birds were not just still non- 
territorial birds in IV/V and mixed flocks with pulli in V/VII, but any flock which could 
be screened in some detail consisted of adult birds. Nevertheless, a family with at least one 
grown-up pullus kept separate and did not join larger flocks which were present nearby. 
Perhaps not the whole local population breeds in a given year? (see Ali & Ripley 1972,7:4; 
Diesselhorst 1968:231). 


Breeding: 1 fledgling, already well on the wing, was being fed by the parents (Chichila, 
19.V1.). 


Vocalizations: Call, obviously given in various situations, but mainly as an alarm, is a long- 
drawn-out “tseee”; every call with a small introductory upstroke and a similar downstroke 
at the end (for sonagrams see Martens & Geduldig 1990). 


Garrulax leucolophus 


Horizontal: Below Dhumpus, 3 flocks, between 3 and 5 sp. (10.V.); Potana, flock of about 
10 sp. (29.IV., both :Kaski); — Phulchoki Mt., flock of about 5 sp. (25.IV. :Lalitpur); — con- 
fluence of Tada and Kabeli Khola, flock of appr. 5 sp. (24.IV. :Taplejung); — between Yek- 
tin and ascent to Worebung Pass, flock of 3 sp. (21.IV. :Panchthar). 


Vertical: Data from the presumed breeding season or close to it (E IV, V): 1100m (Ta- 
da/Kabeli); 1650 m (Worebung); 1900 m (Dhumpus); 2000 m Potana. — Inskipp & Inskipp 
(1991) indicate residence “mainly between 800m and 1980 m”; but do seasonal differen- 
ces exist? 


Habitat: Apparently, the species settles a considerable array of mature and slightly altered 
forests (above Dhumpus, Potana), light forests neighbouring agricultural land (Tada/Kabe- 
li) and even cultivated land with assemblages of trees only close to villages and single hou- 
ses (below Worebung). Also in the White-crested Laughing-Thrush, one may suspect that 
not the whole local population breeds and the actual breeding quarters are not yet descri- 
bed for Nepal (only one breeding record within Nepal so far). 


Garrulax striatus 

Horizontal: Our records extend from S Dhaulagiri to the Sikkim border. — upper Myagdi 
Khola, Boghara and Dobang (21.-27.V. :Myagdi); — Chitre (7.V. :Parbat); — Ulleri 
(12./13.VII.); above Dhumpus (2.V., 9.V. :Kaski); — Phulchoki Mt. (25.IV. :Lalitpur); — be- 
tween Mure and Hurure (13./17.VI.); Arun Valley bottom between Hedagna and Num 
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(17.VI. :Sankhua Sabha); — ascent to Omje Kharka from Yamputhin (1.V.); Yamputhin (26.- 
30.1V., 3.-5.IX. all :Taplejung). — All records of this not easily to be observed species are 
substantiated by tape recordings. . 


Vertical: All data from the presumed breeding season (E IV-VII): 950m (Arun river, He- 
dagna/Num); 1650-1900 m (Yamputhin); 1800m (Boghara); 1900 m (ascent to Omje Khar- 
ka); 2000m (Ulleri); 2100m (Mure/Hurure; above Dhumpus); 2700m (Deorali/Chitre); 
2850m (Chitre). — These data enlarge the vertical belt as described by Ali & Ripley 
(1972,7:11; 1200-2700 m, no geographical limitation given) and Inskipp & Inskipp (1991; 
1200-2850 m for Nepal). It may comprise in Nepal roughly 2000 m, but certainly not in 
every part of the country. 


Habitat: The Striated Laughing-Thrush is predominantly a forest dweller and prefers dense 
broad-leaved forests with a closed canopy of the upper tropical and the subtropical zone, 
as stated by Ali & Ripley (1972,7:11). At least in Nepal, the upper limit is defined by the 
Quercus semecarpifolia belt wherever conifers are absent. As concerns closed forest, ex- 
ceptions are diverse. I found it in riparian Alnus stands (Yamputhin, 1650 m), in patches of 
bush on largely treeless slopes (between Yamputhin and Omje Kharka, 1900 m), in tree- 
rich agricultural land (Ulleri, 2000 m). Even in such more open habitats, the species keeps 
hidden in dense foliage of bushes and trees and is difficult to observe. 


Vocalizations: The verse of the territorial song (Fig.94a-g) is a combination of whistling 
and hoarse notes causing an unmistakable vocal impression, “resembling those of a dome- 
stic fowl that has laid an egg” (Ali & Ripley 1972, 7; 11), but notably shorter. The verses 
can be heard over quite long distances. Commonly, the verse consists of 4-7 ascending or 
descending, sometimes horizontal notes of narrow frequency range (appr. 2.5 kHz, upper 
frequency up to 3.6 kHz), the last note combining up- and downstroke. The characteristic 
hoarse sound is caused by strong secondary frequency modulation which may completely 
dissect part of the note into single short atonal click-like notes (Fig.94a-b). In rare cases 
this frequency modulation is absent. Only one precisely repeated verse type was recorded 
from individual d. 


Garrulax variegatus variegatus (Vigors) 


Material: 7 specimens: D Dolpo Distr., Ringmo/Phoksumdo Lake, 3600 m, 10.V1.1973: 12 ** Myag- 
di Distr., Dhorpatan, Uttar Ganga Valley, 25.1V.1970 and Uttar-Ganga plain, 13.V.1973, 2950m: 2d. 
** Mustang Distr., Thakkhola, Chadziou Khola Valley, 2600 m, 27.X.1969: 1d juv. * Thaksang above 
Tukche, 3150m, 9.VII.1970: 1 pull. * Purano Marpha, 3200m, 17.11.1974: 12. J Ramechap Distr., 
Chordung Mt. near Jiri, 2900 m, 29.11.1973: 12 juv. 

Measurements: Wing-L ¢ (3) 103-105 mm; @ (2) 102, 103mm. — Tail-L 9 (3) 118-125mm; 2 (2) 
116. 120mm. - Bill-L & (3) 18-20mm; 2 (3) 17-20mm; pull. 16mm. — Tarsus-L 3 (3) 37-39 mm, 
2 (3) 37-38mm; pull. 36mm. — WTI (5) 8.3-10.5%, x=9.4, s;=0.89. — TWI (5) 112.4-121.4%, 
x=115.7, s,=3.51. — Testes in IV 3 x 3, in V5 x 4mm. 

Notes: The feathers of the ? from Ringmo (10.VI.) are so worn out that they are not measurable. The 
yellow of the primaries’ webs has nearly completely disappeared, being now grey as in G. v. similis. 
— Bill black (2) or grey-black (3). Feet orange-flesh-coloured (2) or flesh-coloured (9), iris blue- 
grey (2) or grey-green (6). 
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Fig.94: Vocalizations of Garrulax species. — a-g) G. striatus, territorial song of 7 d, | verse each; a) 
Chitre 6.V.1980; b) between Landrung and Dhumpus 9.V.1980; c) ascent to Omje Kharka 1.V.1988; 
d) Yamputhin 26.IV.1988; e) Yamputhin 27.I[V.1988; f) Yamputhin 30.IV.1988; g) between Hedagna 
and Num 6.VI.1988. 

h) G. affinis, part of a long call sequence near the nest, both adults present; Simbua Khola 13.V.1988. 
i) G. lineatus, part of a long call sequence, Mure/Hurure 16.V1.1988. 

k) G. subunicolor, part of a long call sequence, Simbua Khola 13.V.1988. 


Horizontal: Ringmo/Phoksumdo Lake (10.-15.VI.; see Material); Gompa/Tarakot (3.VI. | 
both :Dolpo); — Dhorpatan (25.IV., 9.-13.V.; see Material; :Myagdi); — Thaksang above 
Tukche (28.11.-2.1IL., 9.VII.; see Material); Purano Marpha (17.-19.III.; see Material); Chad- 
ziou Khola (27.X.; see Material; all :Mustang). — Chordung Mt. near Jiri (29.III.; see Ma- 
terial; :Ramechap). — G. variegatus is a W Himalayan endemic species, eastern border being 
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situated in E Nepal. The Jiri record is the easternmost hitherto, only about 20 km SE of 
Ting Sang La where Diesselhorst (1968:234) secured specimens. 


Vertical: Breeding season or close to it (E [V-VII): Records extend from 3000 m (Dhorpa- 
tan, IV, V) to 4000m (on Phoksumdo Lake, VI); other altitudes are: 3150m 
(Thaksang/Tukche, VII); 3300m (Gompa/Tarakot, VI); 3650m (Phoksumdo Lake). — Out- 
side breeding season (II, HI, X): 2600 m (Chadziou Khola, X); 2900 m (Chordung Mt., ID); 
3150 m (Thaksang/Tukche, I, III); 3200 m Purano Marpha (II). — About the seasonality of 
the species little is known; all data presented here for the year round fall within the (as to 
months) undifferentiated total vertical range presented by Inskipp & Inskipp (1991): 2100- 
4100 m. The breeding belt is not defined yet and may be more limited. The only breeding 
records from Nepal (Dhorpatan Valley, Inskipp & Inskipp 1991) may be at 3000 m or slight- 
ly above. 


Habitat: (E IV-VII) mostly coniferous forests (Abies, Pinus wallichiana: Dhorpatan, Thak- 
sang/Tukche; — Picea/Betula: Gompa/Tarakot; — Pinus wallichiana, Cupressus, Juniperus, 
Betula: Phoksumdo Lake). But within forested areas the Variegated Laughing-Thrush keeps 
more to open places, forest edges, clearings, or even low bushes (Salix, Berberis, Cara- 
gana, small Juniperus) near the upper distributional limit close to timberline. — Habitats 
outside the breeding season are the same, but broad-leaved forests are occupied, too (Chad- 
ziou Khola, X), also Quercus/Abies (Chordung Mt., III). — Most of the records presented 
here originate from the dry parts of the Inner Valleys and from N of the main range (ex- 
cept Dhorpatan, Chadziou Khola and Chordung Mt.). There it seems to outnumber G. af- 
finis, a similarly common species with which it occurs locally together. In the E Nepal area 
near its distributional limit the species seems to be rare or even scarce. 


Breeding: At B VII there were numerous recently fledged pulli at the forest edge and in 
the hedges of the Thaksang clearing (see Material; Fig.30, 31). 


Vocalizations: Territorial song (Fig.96g-m) commonly consists of 2, rarely only of one note; 
the notes are very different in length (less than 0.1 s/0.35-0.45 s), the 2nd being longest. 
If only one note is present, the Ist seems to be incorporated into the 2nd. The scheme of 
frequency modulation is regular: 3 angular note parts opened downwards, their turning 
points being located at various frequencies in different d, in addition 3 inflection points 
at lower frequencies, angles opened upwards. The introductory note, if given separately, is 
a short downward-bent angle. The variegatus song is similar to that of affinis (Fig.95d-g). 
The main difference consists in the last note: The affinis note comprises a long-drawn-out 
slope, which causes the peculiar vocal impression and the note is nearly twice as long as 
in variegatus. 


Garrulax ocellatus 
Material: 1 specimen: D Mustang Distr., Thakkhola, Chadziou Khola, 2600 m, 27.X.1969: 12. 


Measurements: Wing-L 129mm. — Tail-L 154mm. — Bill-L 25mm. — Tarsus-L 44mm. — WTI 7%. 
— TWI 119.4%. 


Notes: Moult: body-feathers and P7-P10 growing. 


This specimen is closer to G. o. ocellatus (Vigors) but colour of the tail has a tendency to 
G. o. griseicauda Koelz. See Fleming & Traylor (1964:534-535) and Eck (1987b). 
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Horizontal: Chadziou Khola (27.X. :Mustang); — Trisuli Valley, Syng Gyang (26.IV. :Ra- 
suwa); — Dadar Danda, Kalinchok Mt. (19.-23.IV. :Sindhu Palchok); — Chordung Mt. near 
Jiri (29./30.II. :Ramechap); — above Pahakhola and descent to Pahakhola (30.V., 4.VI. 
:Sankhua Sabha); — pasture Lassetham (8.V. :Taplejung). 


Vertical: 2750m Pahakhola; 2900m Chordung Mt.; 3150m Dadar Danda; 3300m Syng 
Gyang; 3350m Lassetham; 3400m descent to Pahakhola. — These data largely coincide 
with the 2 breeding records from Nepal at 2850 m and 3100 m (Diesselhorst 1968:236). In- 
skipp & Inskipp (1991) enlarge the vertical belt from 2135 m to 3660 m, but data are not 
specified as to seasons. According to present data, the breeding belt may be extremely re- 
stricted in Nepal, ranging from 2700 m to 3500 m including the Diesselhorst (1968:235) re- 
cords SW of Everest. 


Habitat: Mature forest in the upper oak (Quercus semecarpifolia) and the lower fir (Abies) 
zone. The species always stays within the closed forests; I rarely saw it at forest edges or 
in clearings (Dadar Danda). However, it freely visits the forest floor in search of food. Al- 
so during the breeding season (nests discovered by Diesselhorst in E V/B VI contained 
eggs and pulli, respectively; see Vertical), the Spotted Laughing-Thrush may congregate in- 
to flocks of up to 5 sp. (Pahakhola, 6.VI.). Probably, not the whole local population is in 
breeding condition simultaneously? — For ecological and distributional relationships with 
the Chinese G. maximus see Eck (1987). 


Vocalizations: There exist two types of calls during the breeding season, both presumably 
territorial song (Fig.95a-c): (1) 3-note verses (Fig.95b, c-c’) with relatively strong frequen- 
cy modulation (note length 0.26-0.45 s, bandwidth up to 3.6 kHz). Several of the indivi- 
dual notes are similar to those of G. erythrocephalus (Fig.95b’ Ist note versus Fig.96b/b’), 
G. affinis (Fig.95b’ last note versus Fig.95d/d’ last note) and G. variegatus (Fig.95b’ last 
note versus Fig.96h/h’) song notes. The 3-note combination of nearly equal note length is 
distinctive, resulting in a verse length of appr. 1.3-1.5 s. (ii) Verses composed of 4 longer 
notes (0.43-0.55 s in the only example), with longer distances between notes and strongly 
reduced frequency modulation (bandwidth 1.64 kHz for the whole verse) and low maxi- 
mum frequency (2.6 kHz in the only available verse sequence; Fig.95a). Both song types 
are quite different for the human ear. 


Garrulax subunicolor subunicolor (Blyth) 


Material: 2 specimens: M Taplejung Distr., Kanchenjunga massif, valley of upper Simbua Khola, 
3350m, 13.V.1988: 15 ** Ilam Distr., upper Gitang Khola Valley NE Mai Pokhari, 2500m, 
30.1.1980: 1°. 


Measurements: Wing-L 3d 96; 2 92mm. — Tail-L (graduation) ¢ 110 (35); 2 101 (29) mm. - Bill- 
L d 16; 2 16.5mm. — Tarsus-L d/? 36mm. — WTI 5.2 and 5.4%. — TWI 114.6 and 109.8%. — & 
very fat, testes Smm. 9 55 g. 


Notes: Iris ivory white. 

Horizontal; vertical: Data as in the Material section; no additional observations. 

Habitat: The Gitang Khola 2 was in heavy broad-leaved forest, namely Lithocarpus pachy- 
phylla, the Simbua Khola d in mature Rhododendron/Abies forest. This d with only slight- 
ly enlarged testes seemed not to be in breeding condition yet; as was the case for 2d from 
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Fig.95: Territorial song of Garrulax species. — a-c) G. ocellatus; a) low frequency song, Pahakhola 
4.V1.1988; b-b’) high frequency song, Gosainkund 26.IV.1973; c) high frequency song, Pahakhola 
4.V1.1988. 

d-g) G. affinis; d-d’) 2 verses of 1 5, from Yamputhin to Deorali 17.V.1988; e-e’) 2 verses of 1 6, 
upper Pahakhola 30.V.1988; f) Lassetham 7.V.1988; g-g’) 2 verses of 1 d, Kangla Khola 25.V.1988. 


the Ting Sang La from similar altitude collected in B V (Diesselhorst 1968:238). — The 
Simbua Khola d had a thick layer of Rhododendron pollen sticking to its bill and gluing 
its forehead feathers together. 

Vocalizations: Warning calls (Fig.94k) are long series of 2 components: (1) groups of va- 
riable numbers of similar strongly frequency-modulated calls with a click-like ending and 
(11) long notes composed of narrowly spaced clicks, the whole series sounding like “keke- 
ker ra.kekeke...rä..”. 


Garrulax affinis 


Garrulax affinis affinis Blyth 

Material: 2 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan, 16.1V.1970: 12 juv. ** Mustang Distr., Thaksang 
above Tukche, 3150 m, 6.11.1974: 1 0 juv. 

Measurements: Wing-L 102+x (2 juv.) 107 (o juv.) mm. — Tail-L 119 (2 juv.), 127 (o juv.) mm. — 
Bill-L 19 (2 juv.), 18.5 (o juv.) mm. — Tarsus-L 36 (? juv.), 37 (o juv.) mm. — WTI 7.8 and 4.7%. 
— TWI 116.7 and 118.7%. 


Garrulax affinis bethelae Rand & Fleming 


Material: 1 specimen: D Mustang Distr., Chadziou Khola, 2600 m, 27.X.1969: 12°. This specimen from 
the distributional area of G. a. affinis definitely shows the characters of the eastern subspecies. This 


296 


is more readily characterized by the colouration of the back than by the colouration of the edges of 
the underside feathers. — 4 specimens: J Ramechap Distr., Thodung, 3200m, 6.-7.1V.1973: 1d juv., 
2? juv. and ad. S Solukhumbu Distr., confluence of Imja- and Phunki Drangka, 3250m, 1.X.1970: 1 
pull. 

Measurements: Material of the Diesselhorst collection of this subspecies (n=14) is included. — Mea- 
surements not separated as to juv. and ad.: Wing-L ¢ (9) 98-111 mm, x=106.4, s;=3.81: 2 (8) 94- 
114mm, x=104.4, s;=6.02; pull. (2) 100, 101 mm. — Tail-L ¢ (6) 114-127mm, x=122.7, s;=4.68; ? 
(6) 109-133 mm, %=118.8, sy=7.89. — Bill-L 3 (8) 19.5-22mm, x=20.2, s;=0.75; 2 (7) 18.5-22.5 mm, 
x=20.1, sg=1.34; pull. (2) 17, 18mm. — Tarsus-L 3 (9) 37.5-40 mm, x=38.3, s;=0.83; pull. 2x37 mm. 
— WTI (18) 4.6-8.2%, X=6.5, sy=1.07. — TWI (11) 112.6-119%, x=115.3, s;=1.99. — Testes of ¢ juv. 
(Thodung, 3200 m, 6.IV.) slightly enlarged, 4 x 3mm. 

Notes: The back feathers of pulli do not show light spots, those of the underparts no light edges. — 
Bill black, feet orange fleshy-coloured. 


Horizontal (both subspecies): Our own records range from the Dhorpatan Valley (S Dhau- 
lagiri) to the Sikkim/Darjeeling border. — Dhorpatan (14.-16.IV., 8.V.; see Material; :My- 
agdi); — Chadziou Khola Valley (27.X.; see Material); Thaksang above Tukche (6.IH. both 
:Mustang); — Trisuli Valley, Syng Gyang (26.IV. :Rasuwa); — Thodung/Those (6./7.IV.; see 
Material; :Ramechap); — Pahakhola and descent to Pahakhola (30./31.V.); Thudam (25.- 
27.V.); Kangla Khola E Thudam (24.V. all :Sankhua Sabha); — ascent to Walungchung Go- 
la (20.V.); Deorali Pass W Yamputhin (17.V.); upper Simbua Khola (10.-15.V.); pasture 
Lassetham (8.V. all :Taplejung); — Paniporua (17.IV.); Dhorpar Kharka (14.IV. both :Pancht- 
har). — The records in the Dhorpatan Valley (from 1970 and 1973) mark the westernmost 
localities of the closed area of the species. An additional one refers to a locality consider- 
ably further W in the Jumla district (Inskipp & Inskipp 1991) and may indicate the occur- 
rence of permanent but thinned out populations W of Dhaulagiri. 


Vertical: Presumed breeding season and close to it (M IV-V): Our lowest record is at 2300 m 
(Paniporua, 17.IV.), followed by 2650 m (Pahakhola, 30.V.) and 2700 m (Dhorpar Kharka, 
14.IV.); the highest one at 4150m (Kangla Khola, 24.V.). Most observations are from 
3000m and above: 10 range from 3000 m to 3870 m, only 1 above 4000 m. — Inskipp & 
Inskipp (1991) summarize the Nepal summer records (months?) as “mainly between 2750 m 
and 4000 m, and locally as high as 4600 m”. The latter altitude marks alpine pastures with- 
out any bushes, certainly not a permanent summer habitat for a Laughing-Thrush of what- 
ever species. 


Habitat: The Black-faced Laughing-Thrush is predominantly a forest dweller which lives, 
according to the wide belt settled, in quite a lot of forest types: mainly mixed broad-leaved 
in the lower part to mixed Rhododendron/coniferous, mainly Abies, in the upper part. Dense 
growth with a heavy bush storey which provides good hiding places are always preferred. 
In rare cases single birds or small parties may be seen in more open places, bushy clea- 
rings, forest edges. This is particularly true above timberline beyond 4000m where only 
dwarf Rhododendron and a few Juniperus and Salix bushes prevail (Kangla Khola, 
24./25.V.), to which altitudes the Black-faced regularly penetrates (see Vertical). However, 
it is open to question if the species breeds there (see Diesselhorst 1968:239 for an ecolo- 
gical account in the Khumbu area). — Locally, the Black-faced is common. Around Thu- 
dam, at 3550m, the loud whistling calls were to be heard in many places, often 
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simultaneously from various spots. All that could be seen at close range were together pair- 
wise (25./27.V.). However, in the upper Simbua Khola (13.V.), there were still flocks of up 
to 3 specimens. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.95d-g) is a loud group of whistles (up to 1.2 s long) 
consisting of 2 or 3 mostly slowly frequency-modulated notes, all opened upwards. Last 
note is longest (0.5-0.7 s) consisting of 2 angular subdivisions. The individual d repeats 
its song verses without noticeable variation and seems to use only one song type. Frequency 
range of the last note hardly exceeds 3.6 kHz starting near 1.4 kHz. This voice is very pe- 
netrating and can be heard over long distances along the valley slopes. — Warning calls 
(Fig.94h), an “endless” chattering which the adults may utter near the nest for minutes, re- 
present an irregular combination of blocks of clicks (up to 0.24-0.28 s, “rääd”) and series 
of melodious and coarse notes. 


Garrulax erythrocephalus kali Vaurie 


Taxonomic note: Vaurie (1953) reviewed the geographic variation of the species. 

Material: 1 specimen: G Kaski Distr., between Landrung and Dhumpus, 2100 m, 9.V. 1980: 6. 
Measurements: Wing-L 106 mm. — Tail-L (graduation) 120 (33) mm. — Bill-L 22mm. — Tarsus-L 
38mm. — WTI 3.8%. — TWI 113.2%. — Testes slightly enlarged, 6x4 mm. 

Horizontal: Bobang S Dhorpatan (29.IV.); Bega Deorali (16.V. :Myagdi); — Potana (28.1V.); 
between Landrung and Dhumpus, single sp. (9.V. both :Kaski); — Kathmandu Valley, 
Phulchoki Mt., flock of 4-6 sp. (25.IV., 14.V. :Lalitpur); — ssp. nigrimentus: upper Pahak- 
hola (20.V.); between Mure and Hurure, flocks*of about 5 sp.; pair with pulli (9.-15.VI. 
both :Sankhua Sabha); — Tamur Valley between Hellok and Lungtung (19.V. :Taplejung); 
— Dhorpar Kharka, 2 sp. identified by sonagram, Fig.96f-f* (14.IV.); upper Gitang Khola 
(29.111. both :Ilam); — Paniporua (17.IV. :Panchthar). 


Vertical: During the presumed breeding season or close to it (E HI-M VD): our records range 
from 2000 m (Potana), 2100m (near Dhumpus; Mure/Hurure) to 2660 m (Mt. Phulchoki) 
and 2700 m (Dhorpar Kharka), and, unexpectedly high, 3540 m (upper Pahakhola) — apart 
from the last record, a quite limited belt. — According to Inskipp & Inskipp (1991) the ver- 
tical area during summer is actually considerably wider (1800-3000 m; months?); they de- 
rived the upper limit from data provided by Diesselhorst (1968:240) from the area W of 
Everest. 


Habitat: The Chestnut-crowned Laughing-Thrush is a strict forest dweller, which I found 
only rarely close to clearings or near forest edges. It mostly hides in the canopy and I very 
rarely observed it on or near the ground (contra Diesselhorst 1968:241). At its altitude the 
forests are broad-leaved, and only at the upper limit, where I encountered it only once, it 
may reach the lower Abies zone. Forests here are dense, with mostly heavy bush layer, and 
often rich in tangled vines creeping up to the canopy. — G. erythrocephalus also stays in 
flocks even during the breeding season (see albogularis, ocellatus) and most of the en- 
counters were with flocks (possibly because they are noisy and thus easier to identify than 
silent breeding pairs). Perhaps not the entire local population splits into breeding pairs? 


Breeding: 2 adults accompany 2 pulli already well on the wing in the Mure/Hurure forest, 
LGN. 


LOs 


Fig.96: Territorial song of Garrulax species. — a-f) G. erythrocephalus; 2 1-note-verses each of indi- 
vidual &; a-a’) upper Pahakhola 20.V.1988; b-b’) Paniporua 17.1V.1988; c-c’) Phulchoki Mt. 
14.V.1980; d-d’) Dhumpus 9.V.1980; e-e’) 2nd ¢ from Phulchoki Mt. 14.V.1980; f-f’) Dhorpar Khar- 
ka 14.1V.1988. 

g-m) G. variegatus; 2 verses each of individual 3; g-g’) Dhorpatan 19.1V.1970; h-h’) 2nd 6 from 
Dhorpatan 8.V.1973; i) 1 verse, Lete 1.V.1980; k-k’) Thaksang 27.1V.1980; 1-I’) 2nd d from Thaksang 
8.V1.1970; m-m’) 3rd & from Thaksang 8.V1.1970. 

n-o) G. lineatus; 2 verses each of individual d; n-n’) ascent to Dhorpar Kharka 13.1V.1988; 0-0’) 
Omje Kharka 5.V.1988. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.96a-f) consists of a loud carrying one-note whistle, gi- 
ven at 5- to 7-s intervals. It is characterized by being composed of two parts, both angu- 
lar-like and opened downwards. The gradient of the slopes of the two angles is different — 
in many types one slope is drawn out followed by the narrower 2nd angle (Fig.96a-c). 
Other types have steeper slopes but all notes are approximately of equal length (between 
0.5 and 0.6 s; lower frequency 1.3-2 kHz, upper 2.5-3.6 kHz). All recorded d produced 
only one note type, which was precisely repeated. 


Garrulax lineatus setafer (Hodgson) 


Material: 5 specimens: D Dolpo Distr., Gompa near Tarakot, 3300 m, 5.V1.1973: 1d ** Myagdi Distr., 
Dhorpatan, 3000 m, 19.IV.1970: 1¢ ** Mustang Distr., Thakkhola, Chadziou Khola Valley, 2600 m, 
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1.X1.1969: 1d. K Sankhua Sabha Distr., between Mure and Hurure, 2100m, 16.V1.1988: 15 (song 
specimen). M Taplejung Distr., Omje Kharka, NW Yamputhin, 2400 m, 5.V.1988: 1d (song specimen). 
Measurements: 6: Wing-L (5) 77-82mm, x=79.1, s;=1.95. — Tail-L (3) 87-96mm. — Bill-L (5) 15- 
16mm, x=15.4, s,=0.55. — Tarsus-L (5) 26.5-29mm, x=27.9, s;=0.89. — WTI (4) 2.6-8.9%, x=6.3. — 
TWI (3) 110.8-120%, x=114.5. — Testes 19.IV. 3 x 2mm; 16.VI. 7mm; 5.V. 7 x 4mm; 5.VI. 10 x 
6mm (the latter specimen belonged to a nest with eggs, see Breeding). 


Notes: The Chadziou Khola ¢ still moulting body-feathers. 


Horizontal: Our records extend from NW Dhaulagiri to the Sikkim/Darjeeling border. — 
Gompa/Tarakot (3.-5.VI.; see Material: :Dolpo); — Dhorpatan (19.IV.; see Material); Bega 
Deorali (16.V. both :Myagdi); — Ghandrung (8.V. :Parbat); — below Ghasa and opposite Le- 
te (4.V. :Mustang); — Potana (28.IV. :Kaski); — Kathmandu Valley, Phulchoki Mt. (14.V. 
:Lalitpur); — between Mure and Hurure (16.VI.; see Material; :Sankhua Sabha); — Omje 
Kharka NW Yamputhin (5.VI.; see Material; :Taplejung); — ascent to Dhorpar Kharka 
(13.IV. :Panchthar). 


Vertical: Data during the presumed breeding season and close to it (M IV-VI). — 2000 m 
Phulchoki Mt. and Potana; 2100 m Ghandrung; 2100 m below Dhorpar Kharka; 2150 m Mu- 
re/Hurure; 2400 m Omje Kharka; 3000 m Dhorpatan; 3300 m Gompa/Tarakot. — The verti- 
cal span of the species is wide; Inskipp & Inskipp (1991) give 2400-3950 m; the lower 
limit, however, has to be reduced even more (see above); it is documented by an actual 
breeding record. The highest one is that from Tarakot (see Breeding). The entire belt may 
be less than 2000 m wide, but it certainly differs locally. 


Habitat: The Streaked Laughing-Thrush is to be grouped among the two most euryoecious 
Garrulax species in the central Himalayas (besides G. affinis). It settles a broad array of 
virgin forest types, secondary forests, bushes, even patchily distributed ones, and penetra- 
tes quite regularly into open country, often in cultivated fields close to villages (Ghand- 
rung, 2100m). Examples: bushes near forest clearıng (Potana, 2000 m), partly deciduous 
species-rich broad-leaved forest (Mure/Hurure, 2150m; Omje Kharka, 2400m), low Juni- 
perus/Pinus forest/bushes (Dhorpatan, 3000m), mature Picea smithiana forest (Tarakot, 
3300m). — G. lineatus also occurs in the drier areas N of the main axis, but I noticed it no 
further N than the Tarakot forest near Gompa. This is in accordance with the species’ area 
in the dry Indian NW Himalayas and beyond. 


Breeding: Nest in a small cavity on a steep slope in mature Picea forest with 2 light blue 
eggs being incubated (also) by the d (Gompa/Tarakot, 3.VI.). Another nest on the ground 
in a meadow, hedges and forest edge nearby; two pulli about one week old (Potana 28.IV.). 
Third and fourth proven breeding locality in Nepal. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.96n-o) is subdivided into two phrases, (i) a series of se- 
veral (4 in both verses figured here) angle-shaped short notes opened downwards, (ii) a 
much longer note (between 0.4 and 0.6 s) with a steep ascent and a long and gentle whist- 
ling descent. A short note (see i) may be added to the beginning of the whistle. — Warning 
calls (Fig.94i) form irregular series of blocks of strongly frequency-modulated click-like 
closely-packed units, which cover a broad frequency span of 6.6 kHz (1.5-8.1 kHz). The 
auditory impression is somewhat like calls of the European Fieldfare (Turdus pilaris). 
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Leiothrix lutea calipyga Hodgson 

Material: 1 specimen: D Myagdi Distr., upper Myagdi Khola, Boghara, 1800 m, 27.V.1955: 1d. 
Measurements: Wing-L 71 mm. — Tail-L 56mm (graduation 12mm). — Bill-L 13.3mm. — Tarsus-L 
26mm. — WTI 12.7%. — TWI 78.9%. 

Horizontal: Records from the Myagdi Khola Valley eastward to Arun Valley: — Boghara 
(27.V., see Material); Thulo Khola above Chimkhola, side valley (18.V. both :Myagdi): — 
Ghasa (4.V., 14.V. :Mustang): — above Chitre (3.V. :Parbat); — Kathmandu Valley, Phulcho- 
ki Mt. (25.IV. :Lalitpur); — Chichila (20.VI.); between Mure and Hurure (11.-17.VI. both 
:Sankhua Sabha); — Worebung Pass (21.IV. :Panchthar): — below Mai Pokhari (9.IV. :Ilam). 


Vertical: The records, all from the presumed breeding season (V, VI) or close to it (IV) 
span a narrow belt: 1800m Boghara; 1900 m Worebung: 1950 m Chichila and Ghasa: 
2100 m Mure/Hurure and Thulo Khola: 2180 m Phulchoki Mt.; 2340 m Chitre. The speci- 
men in open bush at 1700m below Mai Pokhari was not yet on its breeding grounds. Lo- 
wer and upper limit of the breeding belt during the (very long [see Diesselhorst 1968:242]) 
breeding season is not well known, but may extend up to about 2500m, at least locally 
(Inskipp & Inskipp 1991). 

Habitat: I met the Red-billed Leiothrix within both primeval oak (Ouercus) forest (Mure/ 
Hurure) and secondary bush (Chitre, Thulo Khola, Chichila, Mure/Hurure, Worebung), lo- 
cally common in riverside Arundinaria bamboo thickets (Boghara). Even in primeval fo- 
rests, the species keeps close to the ground and is normally well hidden in dense 
understorey; it is rarely, mainly in secondary bush, to be seen in the open. Most often, the 
typical song reveals its presence. In this respect, it behaves much like Old World warbler 
(Sylvia) species. See similar habitat description in Ali & Ripley (1972b,7:68) and Diessel- 
horst (1968:242). 


Vocalizations: The territorial song (Fig.99h-i) is best compared with that of Sylvia atrica- 
pilla from Central Europe: A melodious verse of flutelike and/or whistling notes in a com- 
pact series, each note separated from the preceding one by mostly minor frequency jumps. 
The individual note is only slightly frequency-modulated (see Thielcke & Thielcke 1970 
for sonagrams of two functionally different song types). The species keeps well hidden in 
dense vegetation and even by playback of local song I was not able to lure it into the open. 


Pteruthius 


Four species are on the Nepal list: rufiventer, flaviscapis, xanthochlorus and melanotis; all 
breed. P. rufiventer and melanotis are local and reach their western limits in WC Nepal. P. 
xanthochlorus occupies the highest altitudinal belt of all local congeners and enters Palae- 
arctic conditions well above 3000m, where it stays even in winter. There is considerable 
altitudinal overlap of all species around 2000 m, but they are too different in size and ha- 
bits as to compete seriously. 


Pteruthius flaviscapis 
Horizontal: My records from S Annapurna to the Sikkim/Darjeeling border. — Above Khi- 
bang (19.V. :Myagdi): — above Ghandrung (30.IV. :Parbat); — above Tolka (29.IV. :Kaski): 


| 
| 
i 
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— above Bagarchap (14.IV. :Manang); — ascent to Ting Sang La from Bikuti (13.IV. :Do- 
lakha); — above Pahakhola (3.VI. :Sankhua Sabha); - Omje Kharka NW Yamputhin (2./3.V. 
:Taplejung); — Paniporua (18.IV. :Panchthar). 

Vertical: The above records, all within or close to the presumed breeding season (IV-VI), 
range within a narrow belt from 1760 m, 1900 m (Tolka), 2300 m (Paniporua, Ghandrung) 
to 2700 m (Pahakhoia). These altitudes largely coincide with those presented by Inskipp & 
Inskipp (1991): “1800-2200m in ‘summer’”. All data considered, the vertical belt known 
at present still comprises less than 1000 m in Nepal and locally is certainly even narrower. 


Habitat: All data fall into the cloud forest zone, which, in the section inhabited by the 
White-browed Shrike-babbler, is dominated by broad-leaved forests, mainly oak (Quercus), 
maple (Acer), Magnolia campbelli, also an array of Rhododendron species. At least during 
the breeding season, P. flaviscapis seems to stay exclusively in the canopy of tall trees, 
well hidden and rarely to be seen. Only by its distinctive voice and sometimes by the stri- 
king white belly can it be located. But even when singing, it is rarely exposed at the tree- 
tops. 

Vocalizations (Fig.97i-n): Territorial song is a rhythmical three-note “yip yip yip” or “yip 
dip dip”, stress on the first or the last note, sometimes extended to up to six notes. The in- 
dividual d may use at least two song types, which are reproduced with high constancy. 
For variations of these renderings see Ali & Ripley (1972b,7:75). 


Pteruthius xanthochlorus xanthochlorus Gray 

Material: 3 specimens: G Parbat Distr., between Deorali and Chitre, 2800 m, 2.V.1995: 1d. S Soluk- 
humbu Distr., confluence of Imja and Phunki Drangka, 3250 m, 1.X.1970: 2d. 

Measurements: Wing-L 61, 62.5 and 63 mm. — Tail-L 45.5, 46 and 46.5 mm. — Bill-L 9, 10 and 10mm. 
— Tarsus-L 19.5, 20 and 20mm. — TWI 73, 74.4 and 74.6%. 

Notes: In both d from the end the outer primaries still growing. 1 d with olive-brownish trace on the 
head (juv.?). The 3rd ¢ (V) with enlarged testes (8x4 mm). 

Horizontal: Seven records, all except the above mentioned by voice, from the S Annapur- 
na to the Sikkim/Darjeeling border. — Between Deorali and Chitre (2.V., see Material :Par- 
bat); — Marsyandi Valley, pasture Thimang (14.IV. :Manang); — Ting Sang La (16.IV.); 
Dadar Danda (21.IV. both :Sindhu Palchok); — Chordung Mt. near Jiri (2.1V. :Ramechap); 
confluence of Imja and Phunki Drangka (1.X., see Material :Solukhumbu); — upper Gitang 
Khola (30.IIl. :Panchthar). 


Vertical: Thimang 2250m (14.IV.); Gitang Khola 2500 m (30.1.); Deorali/Chitre (2.V.); 
Chordung Mt. 2900 m (2.IV.); Dadar Danda 3150 m (21.IV.); Ting Sang La 3200 m (16.IV.); 
Imja/Phunki Drangka 3250 m (1.X.). The two latter records extend the upper limit of the 
vertical area in Nepal for 200 m; including the data presented by Inskipp & Inskipp (1991) 
the belt now comprises slightly more than 1000 m. Altitudinal differences between winter 
and breeding season are still largely unknown. 


Habitat: The singing d near Thimang and in the upper Gitang Khola were in mixed broad- 
leaved forest, mainly Quercus, Acer (two species) with small stands of Pinus wallichiana 
interspersed and of Lithocarpus pachyphylla, the specimens from Ting Sang La and Chor- 
dung Mt., also singing ¢, in mixed Quercus semecarpifolia/Abies/Rhododendron forest, the 
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Fig.97: Vocalizations of Timaliidae. — a-h) Actinodura nipalensis; territorial song; a, b, d, f) Pahakhola 
1.V1.1988; c, g) Omje Kharka 2.V1.1988; e) Phulchoki Mt. 14.V.1980; h) Gitang Khola 29.11.1980. 
i-n) Pteruthius flaviscapis; territorial song; i-i’) 2 verses of 1 6, Pahakhola 3.V1.1988; k-k’) 2 verses 
of 2nd d, Pahakhola 4.V1.1988; I) Omje Kharka 1.V.1988; m) 2nd d, Omje Kharka 1.V.1988; n) 3rd 
3, Omje Kharka 2.V.1988. 

o-r) Pteruthius xanthochlorus; territorial song; 0) Chordung Mt. 2.1V.1973; p) upper Gitang Khola 
30.11.1980; q-r) Ting Sang La 16.1V.1973; q’’, r: verse types after playback. 


6 from Dadar Danda in Abies/Rhododendron forest, in all cases high in the canopy stra- 
tum. The Khumbu specimens were mist-netted in a Salix/Betula stand close to the ground 
near the river. 


Vocalizations: The territorial song (Fig.970-r) is a uniform very rhythmical verse like “we- 
kee, we-kee...” or “te-wik, te-wik...” with stress on the first or second syllable. Even over 
great distances (Ting Sang La to Gitang Khola: appr. 340 km) syntax and note structure 
are remarkably uniform: upstroke note with large frequency range (about 2 kHz) and angle- 
like note with narrow range (about 0.5-1 kHz) follow each other. This double-note group 
is repeated with great accuracy 3 to 4 times, even after playback experiments, but then 
sometimes reduced to homogeneous angle-like notes (Fig.97r). 
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Pteruthius melanotis 


Horizontal, vertical: Arun Valley, between Mure and Hurure, 2150 m (16.VI. :Sankhua Sab- 
ha); — Mai Pokhari, 2100 m (10.IV. :Ilam). — There are only a few records in Nepal, where 
the species reaches its western distributional limit. Its vertical area belt during “summer” 
is strikingly limited, 1800-2440 m according to Inskipp & Inskipp (1991). 


Habitat: Sites were a patch of remnant Castanopsis forest (near Mai Pokhari) and dense 
primary Quercus/Rhododendron forest (Mure/Hurure). In both cases the birds kept to the 
lower canopy of tall trees. 


Actinodura 


Two species are on the Nepal list, nipalensis and egertoni. The former breeds, probably al- 
so the latter with few sightings around 2000 m; nipalensis is wide-spread in the cloud fo- 
rest zone. 


Actinodura nipalensis vinctura Ripley 
A. [nipalensis] incl. waldeni 
Material: 1 specimen: K Sankhua Sabha Distr., Pahakhola, 2700 m, 1.VI.1988: ¢ 


Measurements: Wing-L 94mm. — Tail-L 85 mm. — Bill-L 17mm. — Tarsus-L 31 mm. — WTI 13.8%. 
— TWI 90.4%. — Testes 6mm. 


Horizontal: Kathmandu Valley, Phulchoki Mt. (14.V. :Lalitpur); — Pahakhola (1.-3.VI.; see 
Material; :Sankhua Sabha); — upper Gitang Khola (29.III. :Panchthar); - Omje Kharka NW 
Yamputhin (2.V. :Taplejung). 

Vertical: Records from the presumed breeding season or/and close to it (IH-VI, mostly by 
song records): 2400m Omje Kharka; 2550m upper Gitang Khola; 2650m Phulchoki Mt.; 
2700m Pahakhola. These data range within the optimum zone in Nepal (about 2000- 
3000 m), but Inskipp & Inskipp (1991) extend the area up to 3500m (no months and lo- 
calities given). 

Habitat: Mainly oak (Quercus) forests, often mixed stands, within the cloud forest zone, 
most regularly in Qu. semecarpifolia zone (Mt. Phulchoki, Pahakhola), also in mature Li- 
thocarpus pachyphylla forest (upper Gitang Khola). Clearings and forest edges of mature 
stands are apparently preferred. The Hoary Barwing keeps mostly hidden in the canopy of 
tall oaks, but commonly perches on treetops or dead branches for song display. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.97a-h): 2 types are recognizable. Type (1) starts with 1 
or 2 whistling notes, followed by a soft trill, to be rendered like “liou liou pre re re re...” 
(Fig.97a-b). Whistles may also be added at the end of the verse (Fig.97c, g-h). The trill 
notes show at least one distinct down stroke and vary slightly in fine structure (range, fre- 
quency modulation and distance between notes). Type (i1) song consists of a series of long 
whistling notes (Fig.97d-f), several or all being heavily frequency-modulated (vibrato). 
Shorter angular notes, opened downwards, may be interspersed (Fig.97d-e). 
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Minla 


Three species are residents in Nepal (cyanouroptera, strigula, ignotincta). They are all in- 
habitants of the cloud forest zone, strigula and to smaller extent also cyanouroptera pene- 
trate to altitudes characterized by Palaearctic climatic and vegetational affinities. Their area 
belts largely overlap, but the individual species stress different zones, cyanouroptera oc- 
cupying the lowest, strigula the highest. The Himalayan areas are parts of larger ones E of 
this mountain arch, ignotincta reaching its W distributional limit in Central Nepal. 


Minla cyanouroptera cyanouroptera (Hodgson) 

Material: 1 specimen: M Pachthar Distr., Paniporua, 2300 mm, 17.IV.1988: Se 

Measurements: Wing-L 66.5 mm. — Tail-L 66 mm. — Bill-L 12 mm. — Tarsus-L 21 mm. — WTI 10.5%. 
— TWI 99.3%. — Testes 5mm. 

Horizontal: Records only from Arun Valley to the Sikkim/Darjeeling border. — Between 
Mure and Hurure (14.-17.VI. :Sankua Sabha); — Omje Kharka (5.V. :Taplejung); — Pani- 
porua (17.-20.IV.; see Material; :Panchthar); — Gitang Khola (11./12.IV.); Mai Pokhari (10. 
IV. both :Ilam). 

Vertical: Seven localities range between 1730 m (Gitang Khola Valley) and 2400 m (Omje 
Kharka), four between 2100 and 2300 m. The lower vertical limit of the species is little 
known, and the Gitang Khola record of a singing d may be close to it. The vertical belt 
may be less than 1000 m in width. 

Habitat: The Blue-winged Minla is an arboreal species but settles a large variety of habi- 
tats: primeval forests preferably in the open and light parts (Paniporua, Omje Kharka) as 
well as open agricultural land with small patches of trees or rows of bushes (near Pani- 
porua, roadside), even Alnus riverine forest (Gitang Khola). Despite this array of habitats, 
I met the species only locally, the singing d being well spaced. 

Vocalizations: Territorial song (of the only d recorded) is a short verse (1.1 s) of three 
whistled notes, partly slightly angle-shaped, opened downwards (0.2-0.3 s), at progressi- 
vely decreasing frequency; there are slight modifications of the fine structure from verse 
to verse (Fig.98c-c’’). For modifications of this song scheme see Ali & Ripley (1972b,7:96). 


Minla ignotincta ignotincta Hodgson 

Material: 1 specimen: J Ramechap Distr., Chordung Mt. near Jiri, 2900 m, 28.11.1973: ¢ (song spe- 
cimen). 

Measurements: Wing-L 66.5 mm. — Tail-L 57 mm. — Bill-L 10 mm. — Tarsus-L 20 mm. — WTI 15.8%. 
— TWI 85.7%. — Testes large, 6 x 4mm. 

Notes: Bill black-brown, grey below. Feet orange-grey, iris creamy white. 

Horizontal: Dadar Danda, Kalinchok area (23.IV. :Sindhu Palchok); — Chordung Mt. near 
Jiri (28 11.-2.1V.; see Material; :Ramechap); — N Ilam (1.IV. :Ilam); — Paniporua (17.-20.IV. 
:Panchthar). 


Vertical: 1200m N Ilam; 2300 m Paniporua; 2900-3000 m Chordung Mt.; 3150m Dadar 
Danda. The Ilam specimen was still below the breeding belt, several at Paniporua wande- 
red around in flocks together with M. cyanuoroptera feeding at Rhododendron flowers. The 
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Fig.98: Vocalizations of Timaliidae. — a-b) Minla ignotincta; territorial song; a-a’) 2 verse types of | 
3, Paniporua 20.IV.1988; b-b’) 2 verses of 1 5, Chordung Mt. 28.11.1973. 

c) Minla cyanouroptera; territorial song; c-c’’) 3 consecutive verses, Gitang Khola 12.1V.1988. 

d-e) Yuhina flavicollis; calls; d-d’) 2 calls of 1 ¢, ascent to Lassetham 6.V.1988; e-e”) 3 calls of 1 
3, Mai Pokhari 1.IV.1980. 

f) Yuhina gularis; calls; f-f”) 3 calls of 1 ¢, Pahakhola 2.V1.1988. 

g-i) Heterophasia capistrata; territorial song; g) Pahakhola 1.V1.1988; h) Mure/Hurure 17.V1.1988; i) 
Sheopuri Mt. 25.V1.1988. 


Chordung population was territorial, the d actively singing. The summer range is, accor- 
ding to Inskipp & Inskipp (1991) between 1830 and 3400 m, but breeding records are still 
scanty and the respective altitudinal belt unsufficiently defined. 


Habitat: The Red-tailed Minla is an arboreal species of the cloud forest zone and settles 
broad-leaved forests in the lower part of its vertical area belt as well as coniferous forest 
in the upper part, mainly Abies mixed with tree Rhododendron and few Quercus (Chor- 
dung Mt.). See Diesselhorst (1968:244). 


Vocalizations: Territorial song (Fig.98a-b) is a short whistled verse about | s in length con- 
sisting of 4 notes of increasing duration. In both ¢, recorded at localities about 170 km 
apart, syntax and even structure of notes are surprisingly similar (Fig.98a-a’/b-b’). The Pa- 
niporua ¢ performed 2 verse types (Fig.98b-b’). The Red-tailed Minla song is remarkab- 
ly similar to that of the Common Rosefinch (Carpodacus erythrinus, which see; Fig.120), 
in length as well as in rhythm, note form and frequency range, and the two are difficult to 
tell apart in the field. The Minla song, however, is less rhythmical, somewhat softer, less 
harsh. The differences are also evident in the sonagram: erythrinus notes show sharp fre- 
quency changes from up to down and vice versa, but exceptions occur (Fig.120), while in 
ignotincta frequency change is less abrupt. In addition, slight frequency modulations with- 
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in the individual up- and downstrokes occur. The two species inhabit different altitudes and 
habitats, however, and are strictly allotopic at least during the breeding season. — Song dis- 
play season starts at the latest in E II. 


Minla strigula strigula (Hodgson) 

Material: 8 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan including Uttar Ganga plain, 2950-3000 m, 12.- 
22.1V.1970: 38, 12. G Parbat Distr., Ghorapani Pass, 2800 m, 26.-27.VII.1970: 18, 12. J Ramechap 
Distr., Chordung Mt. near Jiri, 2900 m, 28.-29.I11.1973: 29. 

Measurements: Wing-L d (6) 68.5-70mm, x=69.1, s,=0.59; 2 (2) 65-67mm. — Tail-L S (6) 65- 
69 mm, x=67.7, s;=1.54; 2 (2) 63-66 mm. — Bill-L ¢ (6) 11.5-13 mm, x=11.9, s;=0.59; ? (2) 12mm. 
— Tarsus-L 3 (6) 24-25.5 mm, x=24.8, s;=0.69; 2 (2) 24mm. — WTI (8) 9.7-13.8%, x=11.7, s,=1.46. 
— TWI (8) 94.9-100%, x=97.9, s,=1.60. — Testes of 3 ¢ (IV, Dhorpatan) small: 2-3mm, of 2 ¢ (II, 
Chordung) large: 5-8 mm. 

Notes: Bill and feet dark grey in a d (III). Judged by the condition of the feathers, moult was just 
terminated. 


Horizontal: Our records from SW Dhaulagiri to SW Kanchenjunga massif. — Dhorpatan 
(12.-23.1V.; see Material; :Myagdi); — above Chitre (4./5.V.); descent to Ghandrung (7.V.); 
Ghorapani Pass (26/27.VI.; see Material; all :Parbat); — Phulchoki Mt.(22.III. :Lalitpur); — 
Dadar Danda (21.IV.); Ting Sang La (14.IV. both :Sindhu Phalchok); — Chordung Mt. (28.- 
29.1II.; see Material); — Thodung (5.IV. both :Ramechap); — Pahakhola (1.VI. :Sankhua 
Sabha); — upper Simbua Khola (12.V.); Omje Kharka (6.V. both :Taplejung); — Dhorpar 
Kharka (14.IV. :Panchthar). 


Vertical: Data representing 15 localities (III-VII, only 2 in III) extend from 2650 m (Chit- 
re, 4.V.) to 3350 m (upper Simbua Khola, 12. V.), the remainder are spread evenly over this 
belt. Inskipp & Inskipp (1991) even extend the area belt during summer from 2440 to 
3750m, but no months are indicated. The vertical belt during breeding season may cover 
roughly 1000 m. 


Habitat: The Chestnut-tailed Minla is an entirely arboreal species, and according to its ver- 
tical distribution, quite different forest types are occupied: both the upper part of the oak 
zone (Quercus, mainly semecarpifolia) and the lower part of the coniferous zone, consi- 
sting mainly of Tsuga and Abies and, at least in E Nepal, a great variety of tree Rhodo- 
dendron species and Magnolia campbelli. Within its forest habitat, the species prefers the 
bush strata often only two meters above ground or the lower canopy of trees. Locally, the 
species 1s common, and during the flowering time of Rhododendron, it can be seen ex- 
ploiting the Rhododendron flowers for perhaps both insects and nectar. Bill and throat fea- 
thers may stick together then, partly covered with pollen. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.99b-e) consists of 3-4 loud melodious whistles of in- 
creasing length, mainly 1.0-1.5 s long, the single note slightly frequency modulated. In this 
series, also for the human ear, the first and the last notes are the lowest, though only in 
their more or less prolonged final parts. Agitated ¢ display much more complicated song 
including extremely frequency modulated notes, resulting in a combination of different 
harsh notes rich in harmonics (Fig.99b-b’). 
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Fig.99: Vocalizations of Timaliidae. — a, f) Alcippe vinipectus; calls (a-a’’) and territorial song (f); a- 
a”) Chordung Mt. 30.11.1973; f) Phulchoki Mt. 22.11.1980. 

b-e) Minla strigula; excitement song (b-b’) and territorial song (c-e); b-b’) Chordung Mt. 28.11.1973; 
c) Phulchoki Mt. 22.11.1980; d) Chordung Mt. 29.III.1973; e) Ting Sang La 4.IV.1973. 

g) Alcippe castaneceps; territorial song; g-g’’) 3 verses of 1 d, Mure/Hurure 16.V1.1988. 

h-i) Leiothrix lutea; territorial song; h-h’) 2 verses of 1 ¢, Worebung Pass 21.IV.1988; i) 1 verse of 
2nd 3, Worebung Pass 21.1V.1988. 


Alcippe 


The Nepal list comprises four species (chrysotis, castaneceps, vinipectus, nipalensis); all 
breed, but proofs are still lacking for the scarce and local chrysotis. Within the Central Hi- 
malayas, all species settle warm temperate subtropical to Palaearctic climatic belts with dif- 
ferent strongholds. Lowest is nipalensis, followed by castaneceps, chrysotis and vinipectus. 
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All species have their main areas east of the Himalayas (Indochinese-Himalayan), from 
where they penetrated into the mountain system. Only vinipectus extends into Nepal west- 
ward. 


Alcippe chrysotis chrysotis (Blyth) 

Material: 1 specimen: K Sankhua Sabha Distr., Pahakhola, 2700 m, 1.V1.1988: 1d. 

Measurements: Wing-L 53.5mm. — Tail-L appr. 47mm. — Bill-L 8mm, height 3.8mm. — Tarsus-L 
21mm. — WTI 10.3%. — TWI 88%. — Testes 4mm. 

Horizontal, vertical, habitat: The above specimen was mist-netted in a small clearing near 
a stream, densely covered with thick vegetation of Arundinaria bamboo and a variety of 
different bushes, all amidst heavy Quercus semecarpifolia forest (record already mentio- 
ned by Inskipp & Inskipp 1991). 


The species is local in Nepal, known only from the central parts and from the extreme NE, 
ranging roughly from 2500m to 3000 m (see Inskipp & Inskipp 1991). 


Alcippe nipalensis nipalensis (Hodgson) 

Material: 1 specimen: B Kathmandu Valley, Lalitpur Distr., Godavari, 1600 m, 27.1.1970: 10.- A ? 
from the same locality (leg. Diesselhorst, 25.X.1962) was measured in addition. 

Measurements: Wing-L 0 60, 2 61mm. — Tail-L 0 62, 2 60mm. - Bill-L o 10.8, 2 11.8mm. — Tar- 
sus-L 2 x 20mm. — WTI 9.2 and 10.7%. — TWI 103.3 and 98.4%. 

Habitat: The above specimen was mist-netted in secondary bush near the Godavari fish 
farm. Diesselhorst (1968:250) considered it a common winter visitor between X and III in 
this area of the Kathmandu Valley, and the only Nepal breeding records are from the sur- 
rounding hills. 


Alcippe castaneceps castaneceps (Hodgson) 

Material: 3 specimens: G Parbat Distr., between Ghorapani Pass and Ulleri, 2500 m, 11.VII.1973: 1d. 
B Kathmandu Valley, Lalitpur Distr., Phulchoki Mt., 2700 m, 28.1.1970: 20. 

Measurements: Wing-L (3) 56-58.5 mm. — Tail-L (2) 42.5 and 43 mm. — Bill-L (3) 8-11.8mm. — Tar- 
sus-L (3) 19.5-20.5 mm. — WTI (3) 10.5-12.5%. — TWI (2) 74.6 and 76.8%. 

Horizontal: Upper Myagdi Khola, between pasture Dobang and Boghara (26.V.); Boghara 
(27.V. both :Myagdi); — between Pass Ghorapani and Ulleri (11.VII., see Material; :Par- 
bat); — Phulchoki Mt., (28.1.; see Material; :Lalitpur); — between Mure and Hurure 
(12./14.VI.); above Pahakhola (31.V./3.VI. both :Sankhua Sabha); - Omje Kharka NW Yam- 
puthin (2.V. :Taplejung); — Paniporua (17.IV. :Panchthar); — Mai Pokhari (10./11.IV. :Ilam). 


Vertical: Our records range between 1800m (Boghara, V). 2100m (Mure/Hurure, VI), 
2500 m (Ghorapani/Ulleri) and 2700 m (Pahakhola, V/VI). These data exactly coincide with 
those presented by Inskipp & Inskipp (1991): “Summers between 1825 m and 2745 m”, on- 
ly exceptionally higher. This makes a small vertical area belt of about 1000 m. Within Nepal 
limits, there is no definite breeding record yet. The record from Phulchoki Mt. in I is as 
high as the regular uppermost locality within the breeding season. — The upper Myagdi 
Khola represents the westernmost locality of the species’ range where it seems not to be 
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rare. 2 specimens were mist-netted in riparian bamboo thickets, 2 others seen in heavy bush 
understory of mature forest (see Habitat). 

Habitat: The Rufous-winged Fulvetta is an inhabitant of the cloud-forest zone. It settles 
dark, shady and thickly moss-covered forests, mostly in the lower strata up to 4m high, 
rarely in the canopy belt. This Fulvetta, having remarkably strong legs, is able to walk on 
the vertical bark of tree trunks, partly nuthatch-, partly treecreeper-like, to exploit bark cre- 
vices, mosses and other epiphytes for food. At least in the lower part of its area in Nepal, 
it covers the niche of Certhia species, the area of which does not extend below 2000 m, 
and partly the niche of Sifta species. However, the Certhia and Sitta species living within 
the vertical range of castaneceps avoid dark, closed moss-covered forests, and there seems 
to be no ecological overlap. The Fulvetta normaliy stays sheltered in vegetation and is dif- 
ficult to observe, and even by playback experiments it is not easy to lure out. 


Breeding: The season is not yet defined. On 17.IV. (Paniporua), a flock of 3 were netted 
in bushes on overgrown terraces; two together, apparently pairs, were seen and caught se- 
veral times, on 26. and 27.V. (Myagdi Khola), on 31.V. and 3.VI. (Pahakhola). 


Vocalizations: Territorial song (Fig.99g-g”’) is a loud warbling verse, about 0.8-1.2 s long, 
a combination of moderately to strongly frequency-modulated notes, the latter mostly an- 
gular-shaped, bent up- or downwards. Notes with greatest frequency range are always at 
the end of the verse. The individual d may use up to 4 different verse types or even more 
(Fig.99). 


Alcippe vinipectus 

Alcippe vinipectus vinipectus (Hodgson) 

Material: 4 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan, 3000 m, 13.IV.1970: 1d, 12 ** Mustang Distr., 
Chadziou Khola, 2600m, 27.X.1969: 1d (with top of the skull preserved). B Kathmandu Valley, La- 
litpur Distr., Phulchoki Mt., 2700 m, 28.1.1970: lo (presumably ¢). 

Measurements: Wing-L 3 (3) 57-58.5mm; 2 (1) 54mm. — Tail-L 6 (3) 51.5-53 mm. - Bill-L d (3) 
9-10mm; 2 (1) 9mm. — Tarsus-L 6 (3) 22-23mm; 2 22.5mm. — WTI (4) 10.3-12.3%, x=11.0. — 
TWI (3) 90.4-90.6%. 

Horizontal: Dhorpatan (13.IV., 12.V., see Material; :Myagdi); — Chadziou Khola Valley 
(27.X., see Material), Thaksang above Tukche (28.11.-5.1II; both :Mustang); — Marsyandi 
Valley, Thanjok (17.IV. :Manang); — Kathmandu Valley, Phulchoki Mt. (28.1, 19.IH, 14.V., 
see Material; :Lalitpur). 


Alcippe vinipectus chumbiensis (Kinnear) 


Material: 4 specimens: B Rasuwa Distr., Gosainkund, Syng Gyang, 3200m, 24.IV.1973: 1d. J Ra- 
mechap Distr., Thodung, 3200m, 5.1V.1973: 15. S Solukhumbu Distr., Lughla, 2950m, 21.X.1970: 
12. * Confluence of Imja and Phunki Drangka, 3250 m, 2.X.1970: 13. — 1? from Jiri (leg. Diessel- 
horst, 24.V.) also belongs to this subspecies. 

Measurements: Wing-L 3 (3) 56-61.5mm; 2 (1) 58.5mm. — Tail-L d (3) 50-54mm; 2 (1) 55mm. 
— Bill-L 3 (3) 9-9.5mm; © (1) 9.5mm. — Tarsus-L ¢ (3) 21-24mm; 2 (1) 23mm. — WTI (4) 10.2- 
11.4%, x=10.9. - TWI (4) 87.8-94.0%, x=90.2. — Testes of a IV-d (ssp. vinipectus) and of 2 IV-S 
(ssp. chumbiensis) slightly swollen. 
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Notes: ¢ bill dark brown or black, lower base lighter. Feet dark grey. Iris creamy white; according to 
Ali & Ripley (1972,7:116) iris colour is very variable in both subspecies. 

Horizontal: Trisuli Valley, Gosainkund, Syng Gyang (23/24.IV.; see Material, :Rasuwa); — 
Chordung Mt., Jiri (30.III.); Thodung near Those (5/7.IV, see Material, both :Ramechap); 
— above Pahakhola (30.V./1.VI, :Sankhua Sabha); — Dhorpar Kharka (15.IV. :Panchthar). 


Vertical (both subspecies): Records from 10 localities, all from the breeding season or close 
to it, range from 2500m (Thanjok, 17.IV.) to 3670m (above Pahakhola, 30.V.). This is a 
slightly narrower belt that given by Inskipp & Inskipp (1991), but summering up to 4200 m 
is recorded by Diesselhorst (1968:249), close to timberline or even beyond. Several win- 
ter records from 18.11.-5.III. with mild night frost still in beginning of II at 3200 m (Thak- 
sang), even N of the main range, are remarkably high and indicate frost resistance. 


Habitat (both subspecies): According to the vertical area, its strongholds are in the zone of 
Quercus semecarpifolia and Abies forest, intermixed with various tree Rhododendron spe- 
cies and Juniperus near the treeline. North of the main range, in the Tukche area, it oc- 
curred in the belt of Pinus wallichiana, Betula utilus and Abies forest, but records are only 
from winter with heavy snow cover persisting in shade of coniferous forest, none from the 
breeding season. The species prefers mainly light forests, even edges and clearings, but is 
typically arboreal with apparent affinities to severe Palaearctic climate even during winter. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.99f) is a high pitched trill of sharp angle-like notes, al- 
ways opened downwards. The first notes fall continuously in pitch, the rest of the series 
consists of largely identical notes. For calls see Fig.99a-a”. 


Yuhina 

Six species are on the Nepal list (bakeri, flavicollis, gularis, occipitalis, nigrimenta, zan- 
tholeuca); all breed, but this has yet to be confirmed for the very local bakeri. Vertical 
areas of all congeners during the breeding season cover a belt approximately 2800 m wide 
(1000-3800 m); the areas of the individual species, however, are graduated but there is con- 
siderable overlap, even between common species: the main belts of flavicollis, gularis and 
occipitalis are between 2000 and 3000 m, and they may occur at close range (see gularis 
and occipitalis, below). Ecological interactions have not yet been studied. No species pe- 
netrates into the monsoon-reduced dry Inner Valleys between the massifs or even N of the 
main range. 


Yuhina flavicollis 


Horizontal: Our records are from S Dhaulagiri to near the Darjeeling border. -— Upper My- 
agdi Khola, S Boghara (28.V. :Myagdi); — Lete (1.V.); between Lete and Ghasa (2.V. :Mu- 
stang); — between Landrung and Dhumpus (9.V. :Kaski); — between Tal and Bagarchap 
(12.1V. :Lamjung); — Chichila (19 VI); between Mure and Hurure (10.IV. :Sankhua Sab- 
ha); — Omje Kharka (2.V. :Taplejung); descent from Paniporua to Hinwa Khola (20.IV.); 
Paniporua (20.IV. :Panchthar); — Mai Pokhari (1.IV., 12.IV. :Ilam). 


Vertical: Our records from the breeding season or close to it (M IV to VI) range from 
1400m (Paniporua/Hinwa Khola, 20.IV.), 1450m (S Boghara, 28.V.) to 2400m (Omje 
Kharka, 2.V.; Lete, 1.V.). Five localities (out of 13) are concentrated between 1950 m (Chi- 
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chila) and 2150m (Mai Pokhari). These data make a vertical breeding-season area 1000 m 
wide, as indicated by Inskipp & Inskipp (1991), but they fix the summer range (months ?) 
from 1830m to 2745 m. 


Habitat: The Whiskered Yuhina is well confined to the upper part of the Oriental (Indo- 
malayan) Region; consequently, the forest types settled are entirely broad-leaved and co- 
ver the whole array of mixed forests of the area. As in the congeners of the region, the 
species is not confined to forests in a strict sense but works through forest edges and se- 
condary growth, both bushes and clumps of trees. Observations during the breeding sea- 
son proper (V, VI), however, indicate that the species is forest-bound. As late as IV (19.IV. 
leaving the area, Paniporua), flavicollis hunted in flocks of up to 10 specimens in bushes 
on overgrown terraces close to the forest edge. 


Vocalizations: The most commonly heard call given by single birds or in flocks is a nasal 
“zi gra” (Fig.98d-e). It consists of 2 or 3 notes with a pronounced fall in pitch on which 
is superimposed a more rapid frequency modulation. Frequency range is high and may ex- 
tend from 3.6 to 6.5 kHz in an individual call, sometimes from 2.5 to 6.5 kHz. 


Yuhina gularis gularis Hodgson 

Material: 4 specimens: D Myagdi Distr., upper Myagdi Khola, pasture Dobang N Boghara, 2400 m, 
25.V.1995: 1 wing and foot. Mustang Distr., Thakkhola, Chadziou Khola, 2600 m, 27.X.1969: lo. G 
Parbat Distr., Ghorapani Pass, 2800 m, 26.VII.1970: 1¢, 12. J Ramechap Distr., Chordung Mt. near 
Siri, 2900 m, 1.IV.1973: 16. 

Measurements: Wing-L ¢ (2) 72, 76mm; o (2) 74, 76.5 mm. — Tail-L 3 (2) 53 and 57.5mm; 2 59; 
o 57 mm. Bill-L 3 (2) 15; 2 and o 14mm. - Tarsus-L ¢ (2) 20-23mm; 2 20.5; o (2) 21, 22mm. — 
WTI (5) 15.8-18.8%, x=17.1. - TWI (5 including 1d from Ting Sang La) 73.6-77.6%; x=75.6. — Te- 
stes slightly enlarged. 


Notes: & (1.IV.) bill above black, lower basis red-brown, feet light flesh-coloured. 


Horizontal: Records from Thakkhola to close to the Darjeeling border. - Chadziou Khola 
(27.X.; see Material; :Mustang); — between Ulleri and Gorapani (23.II., 11.VII.); Ghorapa- 
ni Pass (26.VII.; see Material; both :Parbat); — Dadar Danda, Kalinchok (22.IV. :Sankua 
Sabha); — Chordung Mt./Jiri (1.IV.; see Material; :Ramechap); — Pahakhola (3.VI. :Rasu- 
wa Garhi); — upper Simbua Khola (10.-12.V. :Taplejung); — Dhorpar Kharka (15.IV. :Pancht- 
har). 

Vertical: Breeding season or close to it (IV-VII): Our records extend between 2400 m (be- 
tween Ulleri and Ghorapani Pass; 11.VI.) and 3350 m (upper Simbua Khola, 12.V.), a ver- 
tical area nearly 1000m wide. There is a remarkable concentration of 5 localities (out of 
10) between 2600 m and 2750 m. Our data coincide with Diesselhorst’s (1968:246) as con- 
cerns the upper limit; local differences are to be taken into account: “Absent in the subal- 
pine forests of higher sites [above 3600m] in Khumbu”. Inskipp & Inskipp (1991) note 
“summers mainly between 2435 and 3700m” (no months given). 


Habitat: The Stripe-throated Yuhina occupies largely a vertical belt similar to that of the 
Rufous-vented, i. e. the cloud-forest zone which forms a transition area between the upper 
parts of Oriental (Indomalayan) and the lower parts of the Palaearctic Realm. Inhabited fo- 
rest types are as described for the Rufous-vented, but the Stripe-throated is more strictly 
confined to closed forests and forest edges (cf. Diesselhorst 1968:246). Syntopic occur- 
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rence of both gularis and occipitalis was noted at Pahakhola (2600 m, 3.VI.) and in the up- 
per Simbua Khola (3250 m, 10.V.) and on the Dadar Danda (3150 m, 20.-22.IV.). 


Vocalizations: Call note is a nasal descending “queee” with a remarkable structure (Fig.98f- 
f’’): mostly the call consists of 3 parts, the upper and the lower of which may be harmo- 
nics of the central one but are considerably shorter, the lower starting, the upper finishing 
the call. There is strong frequency modulation in all parts. 


Yuhina occipitalis occipitalis Hodgson 

Material: 3 specimens: B Rasuwa Distr., Gosainkund, Syng Gyang, 3200m, 25.1V.1973: 12. J Ra- 
mechap Distr., Chordung Mt. near Jiri, 2900 m, 30.11.1973: 15 * Thodung, 3200 m, 8.IV.1973: 16. 
Measurements: Wing-L ¢ (2) 65, 66; 2 63mm. - Tail-L ¢ (2) 51.5 and 52; 2 50.5mm. - Bill-L 3 
(2) 14 and 14.5; 2 13.5mm. — Tarsus-L 6 (2) 18, 19; 2 18mm. — WTI (3) 15.4-17.5%. — TWI (3) 
78.8-80.2%. — Ovary activated, testes (8.IV.) slightly swollen (5 x 3mm). 

Notes: Bill reddish or grey reddish (d) or dark orange brown (@); feet orange. 


Horizontal: Trisuli Valley, Syng Gyang (25.IV., see Material; :Rasuwa); — Dadar Danda, 
Kalinchok (19.-23.IV. :Sindhu Palchok); — Chordung Mt. (30.II., see Material); Thodung 
(8.IV., see Material; both :Ramechap); — above Pahakhola (1./4.VI. :Sankhua Sabha); — up- 
per Simbua Khola (10. and 12.V.); ascent to pasture Lassetham (6.V. both :Taplejung). 


Vertical: Records from V and VI, within the presumed breeding season, range from 2600 m 
(Pahakhola) to 3250 m (Simbua Khola). But also earlier, in III and IV, records are just as 
high (2900 m 30.III., Chordung; — 3200 m 8.IV., Thodung; — 3200 m 25.IV., Syng Gyang). 
These observations coincide with those compiled by Inskipp & Inskipp (1991), but sum- 
mer range (months?) reaches up to 3600 m. 


Habitat: The Rufous-vented Yuhina inhabits the uppermost zone of all congeners and pe- 
netrates well into the Palaearctic climatic and vegetational belt. Forest types in the lower 
zone are mixed oak (mainly Quercus semecarpifolia), Rhododendron/Magnolia communi- 
ties (Pahakhola), mixed Quercus/Rhododendron/conifer (mainly Abies sp.) (Thodung; Syng 
Gyang) to nearly pure Abies with scattered Rhododendron, Sorbus and Juniperus (upper 
Simbua Khola). Near the upper limit of the species’ range (near 3600 m), only Abies and 
Rhododendron are present. The species hunts in bushes and the lower canopy, especially 
while exploiting flowers during the Rhododendron blooming season. 


Heterophasia capistrata nigriceps (Hodgson) 

A. [capistrata] incl. gracilis 

Material: 10 specimens: D Myagdi Distr., Bobang, 2450 m, 28.IV.-1.V.1970: 1d, 12 * Dhorpatan in- 
cluding Uttar Ganga Valley, 2950-3000m, 13.-23.IV.1970, 18.V.1973: 28, 22 ** Mustang Distr., 


Chadziou Khola, 2600-2650 m, 26.X.1969, 1.-2.VII.1970: 2d, 12.J Dolakha Distr., Thodung, 3200 m, 
OV 97 32 lic... 


Measurements: Wing-L d (6) 92.5-102mm, x=97.4, s,=3.58; 2 (4) 90-96mm, x=93.4. — Tail-L 3 
(6) 98-107 mm, x=102.2, s;=3.37; 2 (4) 95-100, x=96.8. — Bill-L 3 (6) 17.5-21 mm, x=19.2, s;=1.25; 
2 (4) 18-20mm, x=19. — Tarsus-L 3 (6) 29-30.5 mm, x=29.6, s;=0.67; 2 (4) 28-30mm, x=28.9. — 
WTI (10) 14.9-19.6%, x=16.6, s;=1.73. -— TWI (10) 101.6-108.1%, x=104.4, s,=2.27. — Testes at 5.IV. 
4x 2mm, 20.IV. 6 x 4mm, 28.1V. 7 x 6mm, 2.VII. 7 x 3mm. Ovary activated at 1.V. 
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Notes: IV & bill black, feet grey flesh-coloured. The d from Thodung has a more greyish back, thus 
tending to H. c. bayleyi (Kinnear). 


Horizontal: Our records extend from SW Dhaulagiri to the Sikkim/Darjeeling border. — 
Dhorpatan (13.-23.IV., 13.-18.V., see Material); Bobang S Dhorpatan (28.IV.-1.5., see Ma- 
terial); upper Myagdi Khola, Boghara and Dobang (25.-27.V.); Muri (31.11.-2.IV. all :My- 
agdi); — Chadziou Khola (26.X.; 1.-2.VII, see Material); Lete (30.IV-1.V. both :Mustang); 
— above Chitre (5.5.), above Ghandrung (7.V. both :Parbat); — above Landrung (8.V.); above 
Dhumpus (9.V.); above Ulleri (27.IX. all :Kaski); — Marsyandi Valley, Dharapani (12.IV.); 
near clearing Thimang (13.IV. both :Manang); — Sheopuri Mt. (25.VI. :Kathmandu); — 
Phulchoki Mt. (19.III., 23.10, 14.V. :Lalitpur); — Ting Sang La (14.IV. :Sindhu Palchok); — 
Chordung Mt. N Jiri (27.I1.-3.1V.); Thodung near Those (5.IV., see Material, both :Rame- 
chap); — Pahakhola (1.-4.VI.); between Mure and Hurure (8.-17.VI. both :Sankhua Sabha); 
— between Hellok und Lungthung (19.V.); Omje Kharka (1.-6.V.); Yamputhin (29.IV.); Gi- 
tang Khola (28.I11.); Dhorpar Kharka and ascent to Dhorpar Kharka (13.-14.IV. all: Taple- 
jung); — Mai Pokhari (26.IH., 1.1V., 10.-11.IV. :Ilam). 


Vertical: Within or close to the breeding season (IV-VI): 1800 m (Boghara, 26.V.), 1330 m 
(forest edge above Landrung, 8.V.), 1900m (Dharapani, 12.1V.; Yamputhin, 29.IV.) to 
3200 m (Thodung, 5.IV.; Ting Sang La, 14.IV.). There seems to be even distribution all 
over this belt, but the species is most common between 2100 and 2300 m (observations at 
21 localities, out of 33). 


Habitat: The Black-capped Sibia is a most characteristic and locally common inhabitant of 
the cloud-forest zone, which is dominated by various species of oaks, especially Quercus 
semecarpifolia in the upper parts of its range. Its populations fade out at about 3000m 
where oaks are reduced in favour of conifers, mainly Abies species. However, locally, in 
the uppermost parts of its range, it may occur in pure conifer stands (Dhorpatan, 3000 m: 
Abies, Pinus wallichiana, Juniperus). At Thodung and Ting Sang La, both localities at 
3200 m, single oaks are still present here and there amidst the conifers. No populations 
could be traced in the rain shadow north of the main range, even at low altitudes. Conse- 
quently, the species is absent from upper Thakkhola (northernmost records are from the 
lower Chadziou Khola Valley above Ghasa [see Material] and from Lete, still within the 
monsoon influence area but isolated pockets of broad-leaved forest are inhabited even N 
of Kalopani), upper Marsyandi Valley and from the forested parts of Dolpo. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.98g-i) is a series of clear whistles, all notes at one fre- 
quency only or interrupted by frequency jumps between single notes (Martens & Geduldig 
1990) or a marked fregency modulation (Fig.98i). Every individual 8 seems to use only 
one (rarely a few) song types by which it is easily recognizable by sonagram, sometimes 
even by the human ear. Though this whistle song seems to penetrate well the noise of 
mountain torrents (noted already by Diesselhorst 1968:251), its frequency range is too low 
to fulfill the requirements of a “torrent-adapted voice” (Martens & Geduldig l.c.). Howe- 
ver, the song can be heard over long distances in the oak forest, often several d from one 
locality. This mellow and warm whistle concert is, given a high population density, very 
characteristic and typical for the oak forest zone. 
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AEGITHALIDAE 


Aegithalos 


Three species occur in Nepal, all breed (iouschistos, niveogularis, concinnus). They are se- 
parated by altitudinal preferences and by their distributional limits along the Himalayan 
main axis which are apparently caused by differing ecological requirements. Ae. concinnus 
ranges all over the country and inhabits the lowest belt. Ae. iouschistos lives in a higher 
belt and its western limit is situated on the southern slopes of Dhaulagiri. Finally, niveo- 
gularis is confined to dry areas; its easternmost outposts reach NW Dhaulagiri. At.least du- 
ring the breeding season, none of the species have been found in close proximity to one 
another (for distribution of iouschistos and niveogularis in the Himalayan region cf. 
Fig. 100). 


Aegithalos niveogularis niveogularis (Gould) 


Taxonomic notes: The relationships of the small Aegithalos tits have often been treated but 
never clarified in detail. The short-tailed Ae. iouschistos s.str. seems to be even more iso- 
lated than the grey-faced Ae. fuliginosus from Central China. The latter apparently some- 
times hybridizes with Ae. n. bonvaloti (Kleinschmidt & Weigold 1922; Birckhead 
1937:13-14). Most surprising is the great similarity between niveogularis (W Himalaya) 
and sharpei (Mt. Victoria), which was already pointed out by Vaurie (1957:18). Only in 


Fig.100: Distribution of two Aegithalos species in the Himalayan region. — Ae. niveogularis (1: Ae. n. 
niveogularis; 3: Ae. n. bonvaloti and Ae. n. obscuratus [spur to the N]; 4: Ae. n. sharpei); Ae. iou- 
schistos (2). -— Maps drawn from data in Wunderlich (1989a, 1991). 
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the pullus plumage is the throat reddish in niveogularis (according to Hartert), but in shar- 
pei (and bonvaloti) with an ochre tinge. We propose to treat the two geographic isolates in 
the W (niveogularis) and S (sharpei) with bonvaloti and obscuratus as conspecific 
(Fig.100). 

Material: 3 specimens: D Dolpo Distr., Ringmo/Phoksumdo Lake, 3650 m, 24.V.1970: 13 * Gom- 
pa/Tarakot, 3300 m, 13.V.1970: 18, 1°. 


Measurements: Wing-L 9 (2) 64 and 64, ? 60mm. - Tail-L 3 (2) 56 and 57, ? 53mm. — Tarsus- 
L 6 (2) 18 and 18, 2 17.5mm. — WTI (3) 16.7-17.5%. — TWI (3) 88.3-89.1%. Gonads of both d 
3 x 3mm, 2 undeveloped. 


Notes: A II-? from Kashmir (ZSM 09.5422) is much lighter in colour. 


Horizontal: Our records only in the dry regions of NW Dhaulagiri. Except an observation 
on 22.V. on the banks of Phoksumdo Lake (:Dolpo), all others are identical with those men- 
tioned in the Material section. There are no verified records (skins) from the breeding sea- 
son east of NW Dhaulagiri (easternmost record near Tarakot, see Material). Scattered 
breeding populations may exist in Thakkhola (:Mustang) and even further east in the up- 
per Marsyandi Valley (:Manang). Inskipp & Inskipp (1991) also enumerate field observa- 
tions (not from the breeding season) in monsoon-influenced area. 


Vertical: The localities are situated at 3300 m (Gompa) and 3650m (Phoksumdo Lake). In- 
skipp & Inskipp (1991) indicate Nepal records from 2750 to 3550 m, Fleming et al. (1975) 
up to 3965 m, but without seasonal differentiation. 


Habitat: Bushes (Rosa, Berberis) and scattered trees on abandoned terraces close to forest 
edge above Gompa/Tarakot; the local forests are mixed stands of Picea smithiana and 
Betula utilis. On Phoksumdo Lake, specimens made their way through dense clumps of 
young Pinus wallichiana, Berberis and Rosa bushes, close to somewhat open forest (Pi- 
nus, Cupressus, Juniperus). Both localities are situated N of the main range in a monsoon- 
reduced area, where the species is the only representative of the genus. The White-throated 
Tit is a west Himalayan species adapted to dry climate. 


Aegithalos concinnus iredalei (Baker) 


Taxonomic note: According to colour pattern of juvenile and adult plumage and bill shape 
Ae. concinnus forms a binary group with leucogenys. — Relying on Ticehurst’s description 
(1926), Ae. c. rubricapillus (joining iredalei eastward) is darker and smaller (Wing-L ma- 
ximally 52mm versus 57 mm in iredalei), see also Rand & Fleming (1957:117). 

Material: 3 specimens: D Myagdi Distr., Myagdi Khola, Muri, 2100-2300m, 25.IIL-2.1V.1970: 2d, 
12 (in oviposition state). 

Measurements: Wing-L & (2) 53.5 and 54mm, 2 51mm. — Tail-L (graduation) d (2) 53 (13) and 54 
(13.5) mm, 2 47 (12) mm. — Tarsus-L ¢ (2) 16 and 16.5mm. — WTI (3) 13.0-16.8%. — TWI (3) 
92.2-100.0%. 


Notes: Greatly enlarged gonads, ? near oviposition. 

Horizontal: Records from S Dhaulagiri to the Sikkim/Darjeeling border. — Muri (25.11.-2.IV. 
:Myagdi); — Choya (25.II.); Titi Lake (25.II.); between Lete and Ghasa (2.V. all :Mustang); 
— Paniporua (17.1V. :Panchthar); — Omje Kharka (3.V. :Taplejung); — below Mai Pokhari 
(9.1V.); Mai Pokhari (26.III., 10.IV. :Ilam). 
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Vertical: During the breeding season or close to it (IIJ-V): Observations range between 
1700 m (below Mai Pokhari, 9.IV.) and 2400 m (Omje Kharka, 3 V); 4 of the 7 records are 
concentrated between 2100 and 2250 m. Fleming et al. (1975) indicate as upper limit near 
2600 m, Inskipp & Inskipp (1991) even up to (rarely) 3000 m. The lower breeding limit re- 
mains to be defined. Diesselhorst (1968:350) collected a specimen with enlarged testes at 
1450 m (Godavari, 17.III.), probably at the beginning of the breeding season. Evidently, the 
population density is highest within a quite narrow belt from below 2000 m to 2600 m. 


Habitat: Open scrub, bushes and open forest with clearings, preferably forest edges with- 
in the lower part of the cloud zone. Preferences are not recognizable as yet. The Black- 
throated Tit stays singly, pairwise or in small flocks in the bush storey, never high up in 
trees. The Titi Lake, Lete and Choya localities are already within the monsoon-reduced dry 
areas N of the main range, but evidently the species does not penetrate further N within 
the Kali Gandaki Valley. 


Breeding: Early season; the Muri 2 (25.III.) was in the ovipositing state. Biswas (1963a) 
found it breeding in III and IV, Diesselhorst (1968:350) reported strongly enlarged testes 
on 17.II. (see above). Even during the breeding season, the species may remain in small 
flocks of up to 5 (Mai Pokhari, 10.IV., 2150m; Omje Kharka, 3.V., 2400 m) and even 15 
specimens (Lete, 5.V., 2400 m). Already regressive testes on 11.V. point to an early end of 
the season (Diesselhorst 1968:350). 


Vocalizations: Two types of calls are used by birds gathered into flocks roaming through 
the bush layer, (i) series of short clicks of conspicuously broad frequency span, some at 
least 9 kHz, others only 6 kHz, the initial clicks being broadest (Fig.101c, beginning of 
Fig.101d); (ii) verse-like call series of angular, downward-opened notes in a mainly des- 
cending but parially ascending series, the ascending slope always the shortest. Notes of 
highest frequency (at the beginning) exceeding 9 kHz (Fig.101e). 


b eye 
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Fig.101: Vocalizations of Aegithalos species. — a, b) A. iouschistos; 2 types of contact calls of 1 spe- 
cimen; Chordung Mt. 30.11.1973. 
c-e) A. concinnus; 2 types of contact calls from specimens of a flock; Mai Pokhari 10.IV.1988. 
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Aegithalos iouschistos (Hodgson) 


Taxonomic note: With respect to the differing ventral colour patterns of young and adults 
and also to the sympatry with Ae. n. bonvaloti (Tsangpo bend, cf. Atlas Verbr. pal. Vögel, 
part 17, 1991) it seems advisable to regard iouschistos as a monotypic isolated species. 
Wunderlich’s map depicts a disjunct distributional area for Ae. iouschistos. He erroneous- 
ly treated Ae. niveogularis obscuratus (slightly darker than ssp. bonvaloti) as a form of iou- 
schistos (see Fig.100). 

Material: 2 specimens: B Rasuwa Distr., Gosainkund, Syng Gyang, 3200m, 25.IV.1973: 12 (in ovi- 
position state). J Ramechap Distr.. Chordung Mt./Jiri, 2900 m, 30.11.1973: 1 o. 

Measurements: In this section 35 (Jiri, Bigu) and the d pullus (Thodung) of the Diesselhorst collec- 
tion are included (altogether 6 specimens). — Wing-L d (3) 55-58; & pull. (1) 54.5; 2 56.5; o (1) 
55mm. — Tail-L ¢ (2) 50.5 and 51; ¢ pull. (1) 49.5; 2 (T1 missing); o (1) 49mm. — Tarsus-L 3 
(3) 17-18; ¢ pull. (1) 17; 2 17; o (1) 16.5mm. — WTI (6) 14.7-16.8%, x=16.0. — TWI (4) 87.1- 
90.8%, x=89.1. (n=4 in Vaurie [1957]: 18, x=85%). 

Notes: Iris creamy white and light yellow, respectively, feet flesh-coloured. 


Horizontal: Scattered records from SW Dhaulagiri to near the Sikkim/Darjeeling border. — 
Dhorpatan (22./23.IV. :Myagdi); — Trisuli Valley, Syng Gyang (25.IV. :Rasuwa); — Pahak- 
hola (1.VI. :Sankua Sabha); — Dhorpar Kharka (14.IV.); Deorali Pass near Dhorpar Khar- 
ka (16.IV. both :Ilam). — The species has its western limit in the Dhaulagiri area. The 
Dhorpatan record is the westernmost locality at present. 


Vertical: During breeding season (E III-A VI), our records in a narrow belt from 2600- 
3200 m; 4 localities: 2600-2900 m, 2 loc.: 3000-3200 m (Dhorpatan, Syng Gyang). Dies- 
selhorst’s (1968:350; V-VI) records are between 2900 and 3400 m; Inskipp & Inskipp’s 
(1991) highest record (month ?) is at 3700 m. The altitudinal breeding belt does not exceed 
1000 m and may be considerably narrower locally. 


Habitat: Clearings in open forests, forest edges and bushy places nearby, but also in forests 
with dense lower storey (Pahakhola, 1.VI.). Though the general appearance of the habitat 
is similar within the occupied belt, the forest composition differs according to altitude: 
Quercus semecarpifolia/Magnolia campbelli/Arundinaria (Pahakhola, 2600 m); Rhododen- 
dron/Lithocarpus pachyphylla/Tsuga dumosa (Dhorpar Kharka, 2700-2800 m); Pinus wal- 
lichiana, Abies spectabilis (Dhorpatan, 3000m); Quercus semecarpifolia/Abies spectabilis 
(Syng Gyang, 3200 m). 

Breeding: The 2 from Syng Gyang (25.IV.) was in the oviposition state. Breeding records 
are from V (Fleming et al. 1976; Inskipp & Inskipp 1991); a pullus was collected on 3.VI. 
(Diesselhorst 1968:350). Season seems to be limited to a short period, mainly IV/V. 


Vocalizations: Two types of contact calls (Fig.10la-b) are used by single birds or flocks, 
(i) groups of closely spaced short clicks given at different intervals. Frequency bandwidth 
is very broad and encompasses at least 8 kHz (app. 3-11 kHz, 1-9 kHz, repectively), the 
first clicks of a group being broadest (Fig.101a); (11) verse-like call series of angular, down- 
ward-opened notes, the ascending slope of which is in some cases strongly reduced, the 
individual notes exceeding 8 kHz (Fig.101b). — Both types of contact calls are very simi- 
lar to those of Ae. leucogenys in Afghanistan and (less) to Ae. caudatus in Europe (for so- 
nagrams see Löhrl & Thielcke 1969), indicating constancy of inherited ethological 
characters over long periods of time. 
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PARIDAE 


Sylviparus modestus ssp. 


Taxonomic notes: Of three subspecies, the westernmost (simlaensis) and easternmost (klos- 
si) are said to be very light in colour and hardly distinguishable from one another; they are 
separated taxonomically because their ranges of distribution are so far apart. Between them, 
and hence also in Nepal, the darker modestus has been reported. However, the two 6 from 
Nepal with worn (III) and renewed (VII) plumage have a much lighter coloration than a 
small series from Sichuan (“occultus” = modestus). In view of the fact that additional 
subtle forms have been described for Mt. Victoria (saturatior), Fukien (ricketti) and Ton- 
kin (tonkinensis), it seems more appropriate merely to call attention to the differences that 
can exist, rather than finding a new subspecies name for each of them (cf. Vaurie 1950:49- 
51; 1957a:35; Snow 1957:36). Regarding the systematic position of Sylviparus modestus, 
see Löhrl (1982, 1988b). 


Material: 2 specimens: G Parbat Distr., Ghorapanı Pass, 2800 m, 27.VII.1970: 1d (feathers fresh, tail 
feathers clearly pointed). J Ramechap Distr., Chordung Mt., 2900 m, 30.11.1973: 1d (song specimen). 
Measurements: Wing-L 2 x 59mm. — Tail-L 37 mm, in the III specimen tail damaged. — Bill-L 7 and 
7.5mm. — Tarsus-L 15.5 and 17mm. — WTI 18.6 and 19.5%. — TWI 62.7%. 

Notes: In respect to colouring, Yellow-browed Tits (WTI 16.4-21.3%, X=19.3, s;=1.38, n=16 from Chi- 
na, Sikkim, Nepal and Mt. Victoria) resemble Phylloscopus warblers but are remarkably short-tailed, 
more than Phylloscopus warblers: TWI 61.5-66.9%, x=63.9, s;=1.61, n=15. But regarding this cha- 
racter, they are even undercut by the Chinese Yellow-bellied Tit Parus [elegans] venustulus (53-58%). 
— Bill blackish, feet lead grey. 


Horizontal: Our records are from Lete (6.V. :Mustang); Ghorapani Pass (27.VII.; see Ma- 
terial); between Deorali and Chitre (3.V. both :Parbat); — Kathmandu Valley, Sheopuri Mt. 
(26.VI; :Kathmandu); — Chordung Mt. (30.III.; see Material; :Ramechap). 


Vertical: The 5 records fall into a narrow range: 2300 m (Sheopuri), 2450 m (Deorali/Chit- 
re; Lete), 2800 m (Ghorapani), 2900 m (Chordung). Inskipp & Inskipp (1991) indicate a si- 
milarly narrow vertical belt: usually 2135-2800m “during summer” (months?), rarely up 
to 3250 m; Diesselhorst (1968:349) collected specimens at 3200m in V. 


Habitat: Because of its narrow vertical range, during the breeding season the Yellow-browed 
Tit is largely restricted to the high-altitude and cloud-forest zone where a large array of 
broad-leaved trees exist including walnut (Juglans regia), maple (Acer; Lete), many oak 
species (Quercus) which locally intermingle with a large proportion of tree Rhododendron 
or, at the upper limit, of Abies. Downward migration during the winter is also uncommon, 
as shown by the E III finding of a wandering flock at 2900 m (see above). 


Breeding: It is only recently that nests of Yellow-browed Tits have been observed; they are 
built in tree holes like those of the other Paridae (Fleming 1973, Löhrl 1981, Redman et 
al. 1984). Of several 8 collected M V most had active gonads (Diesselhorst 1968:349), 
one nest contained eggs E IV (Fleming 1973) and two others already had pulli B V (Fle- 
ming 1973, Löhrl 1981), fledged pulli as early as M V (Inskipp & Inskipp 1991), family 
group with evidently independent pulli on 25.VI at Sheopuri (see Horizontal). 
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Fig.102: Vocalizations of Sylviparus modestus. — a-b) calls of 1 (2?) specimens of a flock, Chordung 
Mt. 30.11.1973. c-l) song (c-g) and (?) warning call series (h-l) all given in territorial context upon 
playback of a-b), Lete 6.V.1995. 


Vocalizations: Irregular high-pitched twittering verses (Fig.102a-b; quickly “sre sre..”), con- 
tinuously displayed by several specimens in pre-breeding-time flock (III); very similar twit- 
ter verses (Fig.102c-f) given upon playback of the recording Fig.102a-b), all in territorial 
context during the presumed breeding season (B V). The single notes are high-pitched (5.5 
up to nearly 7 kHz), heavily and irregularly frequency-modulated; all seem to differ from 
each other. Sharp “ceet” calls are given in pure series (Fig.102h) or are added at the be- 
ginning and to the end of presumed song verses (Fig.102m, i-k). Also on playback of ver- 
ses Fig.102a-b trills (rapid and sharp “zitetetet”) of single notes with rapid downstrokes 
(Fig.102k, 1) are given, sometimes in combination with other notes. — The meaning of the 
different vocalizations is not yet clear, because very similar note/verse types may be pro- 
duced spontaneously during the pre-breeding season (Fig.102a-b) and during the presumed 
breeding season (Fig.102c-f). Fig.102a/b-verses were “understoood” by 2 territorial d and 
elicited strong responses. The marked frequency modulation in Sylviparus differs strictly 
from any other parid song known so far. 
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Parus 


The Nepal list comprises 8-10 species depending on how certain species are defined. We 
lump melanolophus with ater (contra current opinion of most authors including Martens 
1975) and retain nominate rubidiventris with r. beavani (agreeing with most authors), both 
on biological grounds (see the respective species). The species’ list then is as follows: 
dichrous, rufonuchalis, rubidiventris, ater, major, monticolus, xanthogenys, spilonotus. 


In the Himalayas the whole forest belt, which in Nepal is locally wider than 4000 m, is in- 
habited by tits. Particularly rich in species is the upper part from about 1500 m onwards to 
timberline at 4000m or beyond. All species are concentrated there except major. But also 
within this 2500-m-belt, there is a noticeable vertical graduation of species sets. Most spe- 
cies occur exclusively in the Palaearctic belt beyond 3000 up to timberline; there dichrous, 
rubidiventris, ater/melanolophus, rufonuchalis occupy nearly the same vertical belt, and all 
may occur in one forest patch (see Tab. 15) while only monticolus is a member of both 
realms, Palaearctic and Indomalayan. Only major, xanthogenys and spilonotus inhabit the 
latter, partly also monticolus. Up to 1200m major is the only species, stressing the fact that 
most of the Himalayan tits are largely Palaearctic in origin, only two Chinese Himalayan 
(monticolus, dichrous), one Indochinese Himalayan (spilonotus). 


In the Central Himalayas there is contact between the distributional areas of several Parus 
taxa which are currently being placed in the transitional field of well advanced subspecies 
and incipient (or even recently established) species: (1) Superspecies or species group (?) 
rufonuchalis. In Kumaon and considerable parts of W Nepal rufonuchalis and r. rubidi- 
ventris occur sympatrically during the breeding season without hybridisation (see below). 
— (ii) r rubidiventris and r. beavani, very distinct in colouration (Plate 2), are separated on- 
ly by a deep-cut river valley but may merge in S Tibet. They are considered by a few au- 
thors as different species despite identical song (see below). — (iii) ater aemodius and a. 
melanolophus, generally considered as different species, meet in the Dhaulagiri area, for- 
ming a narrow zone of hybridisation. This gives rise to peculiar colour effects (see below); 
their vocalizations are very similar, probably identical. — (iv) xanthogenys and spilonotus, 
very similar in external appearance, meet in far E Nepal. Their interactions in the zone of 
contact are virtually unknown. 


Plate 2: Himalayan representatives of a) Parus rufonuchalis, b) Parus rubidiventris rubidiventris and 
c) P. rubidiventris beavani. 

Drawn from skins as follows: a) Bonn ZFMK 71.1055; Nepal, Dolpo Distr., Ringmo/Phoksumdo La- 
ke, 24.V.1970. — b) Bonn ZFMK 71.1064; Nepal, Myagdi Distr., Dhorpatan, 24.1V.1970. — c) Bonn 
ZFMK 71.61; Nepal, Solukhumbu Distr., Pare, 15.X.1970. 


Original by K. Rehbinder. 


} N 
IN 


ee 


ae 
Dee 
FD 


ee 


321 


Tab.15: Parus species communities of some well-studied localities in Nepal harbouring the species/sub- 
species dichrous, monticolus, ater aemodius, a. melanolophus, rufonuchalis, r. rubidiventris, r. beava- 
ni, xanthogenys, major. 


Kathmandu Dhorpatan Thaksang Thodung Tarakot Ringmo 
1400 m 3000 m 3150 m 3200 m 3300 m 3600 m 
major — — — — - 

xanthogen - = - - - 

— ‚monticol monticol - monticol - 

— dichrous dichrous dichrous dichrous - 

= melanol - = melanolo melanol 
= = aemodius aemodius - = 

= rubidiv rubidiv _ rubidiv rubidiv 
= - - beavani = = 

- - rufonuch - - rufonuch 


Parus dichrous 
Parus [cristatus] dichrous 


Taxonomic notes: Although the European P. cristatus and the Central Asian P. dichrous are 
widely separated geographically, in the scatter diagram of wing and tail dimensions they 
are remarkably close to one another. in this regard the Crested Tits sensu lato appear the 
same as most Grey Tits (subgenus Poecile) in that they exhibit no significant differences 
in WTI but have undergone considerable shifts in the TWI (Tab.16). It should be noted that 
the TWI difference between the subspecies dichrous and izzardi (cf. below) seems to re- 
sult from the difference in body size, whereas that between dichrous/izzardi and the well- 
si — dichroides — P. cristatus group is apparently independent of size; wellsi and the rest 
are “offset” in the diagram, being disposed at right angles to the line representing simple 
enlargement. 


Tab.16: TWI of various populations of Parus dichrous and of P. cristatus mitratus. 


TWI (%) x Sq 
dichrous (C Nepal) 3/¢ (4/2) 63.8-67.6 65.7 1405 
izzardi (E Nepal) 2 (4) 64.9-68.2 66.1 137 
izzardi (E Nepal) 3 (9) 66.7-72.2 68.8 1.68 
wellsi (Washan) (4) 68.4-72.2 69.5 1.81 
dichroides (7) 70.7-73.9 126 1.10 
P. cristatus mitratus (17) 715 .4—81.5 79.0 1.88 


Biswas (1963a) restricted the locus typicus of dichrous Blyth to northern Central Nepal 
and described the ssp. izzardi on the basis of only one specimen from Thammu, Bhote Ko- 
si Valley, E Nepal in 1955. Snow (1957:39-40) lumps izzardi with nominate dichrous; the 
type (4) had a wing length of 74mm. According to Snow, P. d. dichrous (d) has wing 
length 68.5-75 mm, but unfortunately he did not disclose the origin of his material. In the 
material available for the present study, it is obvious that the birds from E Nepal are di- 
stinctly larger (material of Diesselhorst: E Nepal: Ting Sang La, Khumjung, i.e. to the east 
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of 86°E longitude; Martens: Dhorpatan to Ghorapani, i.e. between 83°E and 84°E, also 
Chordung and Nangpa-Tsangpo Valley in E Nepal, which again lie east of 86°E). Central 
Nepal, d (4) wing length 65.6-69 mm; Eastern Nepal, 6 (9) wing length 71-75 mm (cf. 
wing length of the izzardi type). 

A range of variation of 65.5-75 mm in the d would be too large for these small birds. The 
crucial point here is not whether the nomenclatural distinction is justified, but whether a 
difference actually exists. In this connection, however, it is practical to make use of the 
name izzardi. 


Parus dichrous dichrous Blyth 

Material: 6 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan, 3000 m, 18.IV.1970: 1¢, 12 * Dhorpatan, Uttar 
Ganga Plain, 2950m, 16.V.1973: 18 ** Mustang Distr., Thakkhola, Lete, 2600 m, 3.XII.1969: 13 * 
Chadziou Khola, 2600 m, 27.X.1969: 1¢.G Parbat Distr., Ghorapani Pass, 2800 m, 27.VII.1970: 12 
juv. 

Measurements: Wing-L ¢ (4) 65.6-69 mm, x=67.1; 2 incl. juv. (2) 65-65.6mm. — Tail-L 3 (4) 43- 
44mm, x=43.9; 2 (2) 43-43.5mm. — Tarsus-L 3 (4) 19-20 mm, x=19.4; 2 (2) 19mm. — WTI (6) 
15.3-17.9%, x=16.7, s,=0.91. — TWI see above. 

Horizontal: Gompa/Tarakot (11.V., 16.VI. :Dolpo); — between Dhule and upper Cheng Kho- 
la (8.V.); Thankur (27.V.); Dhorpatan (15.-18.IV.,16.-21.V.; see Material; all :Myagdı); Ti- 
ti Lake (26.ID; Chadziou Khola (27.X.; see Material); Lete (7.V., 3.XII.; see Material); 
Thaksang above Tukche (27.IV;); Purano Marpha (17./19.III, 24./25.1V. all :Mustang); — 
descent to Ghandrung (7.V.); Ghorapanı Pass (27.VI. both :Parbat); — Marsyandi Valley, 
near Pisang (17.IV. :Manang). 


Parus dichrous izzardi Biswas 

Material: 2 specimens: J Ramechap Distr., Chordung Mt. near Jiri, 2900m, 31.11.1973: 18. S So- 
lukhumbu Distr., Nangpa Tsangpo Valley, Pare, 3550 m, 14.X.1970: 1(¢) juv. 

Measurements: The data below include material of the Diesselhorst collection. - Wing-L ¢d incl. juv. 
(9) 71-75mm, X=72.4, sj=1.57; 2 (4) 66-70mm, x=67.5. — Tail-L 9 (9) 48-52mm, x=49.8, sj=1.54; 
2 (4) 43.5-45 mm, x=44.6. — Tarsus-L d (2) 19-20mm. — WTI (9) 14.9-19.3%, x=17.4, s;=1.40. — 
TWI see above. — Testes 31.I[]. 8 x 6, 18.IV. 6 x 5, 16.V. 9 x 5mm. — Ovary 18.IV. inactive (after 
oviposition ?). — WTI of 17 P. cristatus mitratus: 16.9-20.9%, X=18.3, s;=1.31. 

Notes: ¢ bill blackish or dark grey, feet lead grey, iris “pinkish bright” or “bright read”. 
Horizontal: Dadar Danda, Kalinchok (19.-22.IV.); Ting Sang La (14.IV. both :Sindhu Pal- 
chok); — Chordung Mt./Jiri (29.IH., 2.1V.; see Material); Thodung (8.IV., 4.IX. :Ramechap); 
— between Khumjung and Milinggo (19.IX.); Pare (14.X.; see Material; both :Solukhum- 
bu); — upper Simbua Khola (14./14.V. :Taplejung). 

Vertical (both subspecies): Breeding season and close to it (M IV-VII): Records from 15 
localities range from 2450 to 3630m and are not evenly distributed over this belt. Lowest 
records are: 2450 m opposite Lete (7.V.); 2720 m descent to Ghandrung (7.V.); 2800 m Ghor- 
apanı Pass (27.VII., see Material); 2900m Pisang (17.IV.); — highest records: 3350 m up- 
per Simbua Khola (12./14.V.); 3550 m Purano Marpha (24.IV.); 3630 m Dhule (8.V.). In the 
Khumbu area (Mt. Everest region), Diesselhorst (1968:346) found the Grey-crested Tit up 
to 4200 m, apparently the only data close to and above 4000 m for that species in Nepal. 
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Biswas (1963a) noted dichrous, again in the Khumbu area, up to nearly 4000 m. This con- 
siderable vertical extent may be a special situation in the monsoon-rich though somewhat 
precipitation-protected upper Everest region. I met the species only rarely in the extreme- 
ly wet Kanchenjunga area and not above 3350 m although a wide array of appropriate ha- 
bitats was available. The breeding belt of dichrous comprises roughly 1500 m, but certainly 
not continuously all over its Nepal area. 


Outside breeding season (X-III): Records from 7 localities extend from 2600 m (Lete, 3.XII; 
Chadziou Khola, 27.X.) to 3550m (Pare, 12x) and cover nearly the same belt as in the 
breeding months. There seem to be no considerable seasonal altitudinal movements at all. 
Highest records are again from Khumbu according to Inskipp & Inskipp (1991). 


Habitat: The Grey-crested Tit occupies, though the vertical range is locally quite limited, 
widely diverse forests, both open stands and dense dark coniferous forests. They compri- 
se broad-leaved in the lower to purely coniferous with Rhododendron in the upper part of 
the range. There seems to be no preference for either type and the lower limit may be de- 
fined only by climatic circumstances. Examples from the breeding season: Broad-leaved 
forest mainly Juglans regia and Acer sp., few Pinus wallichiana and Tsuga (2450 m, 7.V., 
Lete); Rhododendron arboreum forest (2700 m, 7.V., descent to Ghandrung; — 2800 m, 
27.VII., this year’s pullus, Ghorapanı Pass); Pinus wallichiana forest (2900 m, 17.IV., Pi- 
sang); mixed mainly Abies spectabilis, Pinus wallichiana (3000 m, 16.V., Dhorpatan); open 
Quercus semecarpifolia (3050 m, 28.V., Pelma); dense Abies spectabilis with Pinus walli- 
chiana nearby (3200m, 27.IV., Thaksang); Picea smithiana, Betula utilis (3300m, 6.VI., 
Gompa/Tarakot); Cupressus torulosa, Pinus wallichiana (3550m, 24.1V., Purano Marpha). 
See Diesselhorst (1968:346) for further details. — Besides its area of the southern macro- 
slope of the main range, P. dichrous also penetrates into areas of reduced monsoon influ- 
ence (lower Dolpo: near Tarakot; — Thakkhola: near Tukche and Marpha; — Marsyandi 
Valley: Pisang; - NW Manaslu: Dudh Khola [Lowndes 1955]), but it is absent from the 
extremely dry Pinus/Cupressus forests on Lake Phoksumdo, NW Dhaulagiri. 


During the flowering season of the various tree Rhododendron species, P. dichrous visits 
the flowers (in search of insects ?). In the Jiri specimen, bill, throat and forehead feathers 
are glued with pollen. 


Breeding: Testes 8mm (31.Il.: Chordung, 18.IV.: Dhorpatan), 9mm (16.V.: Dhorpatan). — 
Carrying and search for nesting material 18.1V and 14.V., respectively (Dhorpatan, 3050 m; 
Simbua Khola, 3350m); feeding young in a woodpecker hole, 3m above ground, 27.V. 
(Thankur, 3350 m); independent pulli 27.VII. (Ghorapani Pass, 2800 m). See largely coin- 
ciding data in Diesselhorst (1968:347). 


Vocalizations: Territorial song (Fig.103d-i) is a combination (recorded on playback of call 
series) of different note types, some of which are used separately, namely as calls. (i) Call 
derivates are the narrow angular-like notes opened downwards, always several combined 
to short trills (Fig.103a-c). The other notes fall into two types: (ii) Short descending notes 
with broad frequency span (up to 5 kHz), (iii) longer (0.1-0.25 s) notes with a short ab- 
rupt click-like onset, a more or less horizontal to slightly falling part, some of them en- 
ding likewise with a broad click. This song does not fit into the widely distributed Parus 
song scheme (e.g. Thielcke 1968), the regular repetition of note groups (but compare P. ru- 
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fonuchalis and P. xanthogenys). In both d recorded (Tukche, Dhorpatan, 80 km apart), note 
forms, especially the trill parts, are similar, the other notes show overall similarity but dif- 
fer in details. 


kHz 
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ll 


01 05 10 15 20 25 30 35 40s 


Fig.103: Vocalizations of Parus species and Cephalopyrus flammiceps. — a-1) P. dichrous; calls (a-c) 
and territorial song (d-i); a) calls from specimens within a flock, Thodung 8.IV.1973; b-c) sponta- 
neously given call series, Thaksang/Tukche 27.1V.1980; d-f, h-i) verses from 1 3, Thaksang/Tukche 
27.1V.1980; g) Dhorpatan 21.V.1973. 

k-l) P. ater melanolophus; warning calls of food-carrying adult near nest upon presentation of a stuf- 
fed Long-eared Owl (Asio otus), Dhorpatan 23.V.1973. 

m) Cephalopyrus flammiceps, verse of territorial song, Thimang 15.IV.1980. 
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Calls: Those produced upon slight irritation, especially after playback of calls, are very si- 
milar to, perhaps identical with those elements integrated into the song (Fig.103a-c). Others 
differ in having a narrower frequency range, well developed harmonics and combination 
to long trills, up to 38 notes counted (Fig.103a). 


Similarity to note forms (elements) of the closely related European P. cristatus 1s obvious 
(comp. Bergmann & Helb 1982, Tretzel in Glutz von Blotzheim & Bauer 1993). Narrow 
angular-like notes, used in series as calls or combined with other elements to form song 
verses, are common in both. Longer notes with steep onset and end are also used by both 
species, though details of note forms differ. Rapid frequency modulations, which are com- 
monly used by cristatus, are not represented in the dichrous recordings available. In gene- 
ral, dichrous notes cover a broader frequency span, most conspicuous in the angular-like 
calls, than those of cristatus and the upper limit, in general, seems to be higher (up to 9 
kHz). The auditory impression, however, is quite different in the two species. 


Parus rufonuchalis Blyth 

Material: 15 specimens: D Dolpo Distr., Ringmo/Phoksumdo Lake, 3650m, 22.-25.V.1970, 14.- 
15.V1.1973: 58, 42 ** Mustang Disir., Thakkhola, Thaksang above Tukche, 3150 m, 21.X1.1969, 3.- 
4.V11.1973, 1.11.1974: 13, 1d pull., 32 * Purano Marpha, 3200m, 10.V.1995: 16. 

Measurements: Wing-L d (7) 76-79 mm, x=77.6, s,=0.94; 3d pull. 72mm; @ (7) 72.5-75 mm, x=74.1, 
s;=0.84. — Tail-L 3 (7) 52-56.5 mm, x=54.6, s;=1.46; d pull. 51 mm; 2 (7) 50-54mm, x=52.8, s,;=1.35 
— Bill-L 3 (7) 11-13 mm, x=12.4, s;=0.75; 3 pull. 12mm; 2 (7) 12-13mm, x=12.3, s,=0.39. — Tar- 
sus-L d (7) 19-20.5 mm, x=19.6, s,=0.56; d pull. 19.5mm; ? (7) 18-20mm, x=19.1, s,=0.85. — WTI 
(15) 15.2-20.5%, x=17.9, s,=1.65. — TWI (15) 66.7-73.4%, x=70.8, s;=1.67. — Bill/wing index (14) 
14.3-17.9%, X=16.3, s,=0.84. Comp. all indices with Parus rubidiventris. — Testes 1 x 1.5mm (22.V.), 
3 x 4mm (24.V.; 25.V. weight of this d 12 g), 6 x 6.5, 5.5 x 7mm (14.VI.) and 8 x 5mm (10.V.). 
Horizontal: Our records cover only a small area within the Dhaulagiri/Annapurna massiv. 
— Ringmo/Phoksumdo Lake (20.-26.V., 13.-15.VI.; see Material); ascent to Bagar La from 
Manduwa (16.VI. both :Dolpo); — Thakkhola: between Kalopani and Lete (8.VII.); Thak- 
sang above Tukche (27.11.-11.1II, 26./27.1V, 2.-4.VIL.; 21.XI.; see Material); Purano Mar- 
pha (23./24.IV.; 10.-12.V.; 7.VII.); Dhumpu near Jomosom (22./23.IH. all :Mustang). — The 
records from the upper Kali Gandaki Valley (:Mustang) represent the eastern-most locali- 
ties of the breeding range. 


Vertical: Breeding season and close to it (IV-VII): our records range from 2600 to 4000 m, 
in detail: 2600 m Kalopani/Lete (8.VII.); 2700 m ascent to Thaksang (26.IV.); 3150 m Thak- 
sang (see data above); 3200-3600m Purano Marpha (see above); 3550m ascent to Bagar 
La (16.VI.); 3600-4000 m Phoksumdo Lake (see above). — Outside breeding season: 3000 m 
Dhumpu (22./23.111.); Thaksang (data in II, II and XI above). There seem to be no mar- 
ked altitudinal movements, and up to now the species was found in Nepal only within its 
presumed breeding range, both vertically and horizontally (see Habitat). 


Habitat: In Nepal, the Rufous-naped Tit is restricted to dry areas located in the rain sha- 
dow of the Inner Valleys (Thakkhola in the upper Kali Gandaki Valley) or far N of the 
main range (Dolpo and further W). Due to the rainy areas S of the main range, which are 
avoided, and to the insurmountable high unforested passes, its distribution is patchy. In dry 
areas, where it is locally common both in Dolpo and Thakkhola, the whole forest belt seems 
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to be occupied up to timberline and within the valley downwards to the border of heavy 
monsoon influence (near Lete in the Kali Gandaki Valley). Consequently, the forest types 
it inhabits are dry-adapted, too. They are nearly exclusively coniferous, but comprise the 
high altitude Betula utilis. In Thakkhola, various stands of Pinus wallichiana, Abies spec- 
tabilis, Picea smithiana (Thaksang), in addition Juniperus and Cupressus torulosa (Pura- 
no Marpha) are occupied, mixed with Betula beyond 3000m. In Dolpo, habitat selection 
seems to be even more restricted: Pinus and Cupressus forest on Phoksumdo Lake, along 
the path leading to Bagar La also Abies. In the upper Barbung Khola, Gompa/Tarakot, I 
did not observe it in slightly more mesophilic forests (Picea smithiana, Betula) in 1970 
and 1973. In general, light and open forests are preferred; it often visits groups of bushes 
and forest edges near clearings. 


Breeding: Season starts at different times according to altitude. — Thakkhola: 2600-3200 m: 
Display of territorial song first heard E WA III, but playback experiments still largely un- 
successful, still in flocks with other tit species 23.11. (Dhumpu 3000 m); — mainly pairwise 
together, apparently not yet breeding 9.-12.V. (Purano Marpha 3100-3200 m); — family with 
fledglings still being fed 7.VII. Purano Marpha; — pulli E VI at Thaksang in mixed flock 
with P. ater 8.VII. near Lete. — Dolpo: start substantially later; up to 6.VI. (1970) no sign 
of breeding activity, no territorial song, testes only slightly developed (see above); from 
10.-15.VI. (1973) pairs on territory, song display, most pairs still together thus not yet bree- 
ding, testes now well developed (see above). In Thakkhola, there was no more song dis- 
play in E VI/A VII (1970, 1973). — See Lohrl & Thielcke (1969) for breeding behaviour 
in Afghanistan and Roberts (1992) for Pakistan with older references cited. 


Vocalizations: P. rufonuchalis is one of the few (Eurasian) Parus species the songs of which 
do not fit into the general syntax scheme of Parus songs, a repetition of note groups 
(syllables) (Thielcke 1968). On the contrary, its songs are irregular in this respect and fall 
into 2 categories. (1) Trill song: Its striking part is a long (0.3-0.5 s) trill note which is 
strongly frequency modulated at a rate of 4-5 modulations/0O.1s (Purano Marpha popula- 
tion, 1995). In addition mostly extremely short click-like notes are incorporated into the 
verse. (11) Whistle song: without trills, many notes are whistles, besides modulated notes 
as in many other parids (for sonagrams see Thielcke 1968, rubidiventris; Martens 1971, 
1975). Both types of song are also found in the Afghanistan (Thielcke 1968) and the Tian 
Shan populations, the northern-most part of the rufonuchalis area (recordings by J. Mar- 
tens). 


Parus rubidiventris 


Taxonomic notes: The taxonomic relationship of the three closely related Periparus tits ru- 
fonuchalis, rubidiventris and beavani to one another was clarified by Martens (1971, 1975) 
as follows: rubidiventris and beavani are conspecific and separated at the species level from 
rufonuchalis (Plate 2). P. rufonuchalis and P. rubidiventris definitely form a “binary group” 
but do not necessarily constitute a superspecies. 

So far Pr. rubidiventris and r. beavani are considered allopatric in Nepal, being separated 
by the Bhote Kosi. Although occasional individuals of each form have been recorded in 
the area of the other, as yet no specimens have been documented (Martens 1971:454; 
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1975:394; 1985:365-366; Inskipp & Inskipp 1991:325) and consequently no hybrids are 
known. For this reason Haffer (1989:494; 1993:373) regards them as belonging to diffe- 
rent species, as Wolters (1980:384) had done before him. In the recent presentation of evi- 
dence favouring this classification, however, Haffer does not take into account that in S 
Tibet, where it originates, the Bhote Kosi does not separate the two forms by a deeply in- 
cised, climatically unfavourable valley as it does in Nepal. Sightings of beavani north of 
the main Himalayan chain are known (Cheng 1987, map 701). Before rubidiventris and 
beavani can be elevated to the rank of species, more information about their interactions 
in that contact region is needed. 


The two forms rubidiventris and beavani are distinguishable from one another by their plu- 
mage when still in the nest; the former has an extensive reddish colouration ventrally and 
the latter does not, though they are of about the same size. P. rufonuchalis is distinctly lar- 
ger. With respect to WTI and TWI the three forms do not differ appreciably, but the large 
P. rufonuchalis is relatively short-legged (tarsus-wing index: rufonuchalis (14) 24.0-27.1%, 
x=25.7, sy=1.07; beavani (26) 25:6-29.4%, x=27.2, s;=0.92; rubidiventris (15) 26.1-29.2%, 
x=27.8, s;=1.06). The differences in relative bill length are just as clear; here the large P. 
rufonuchalis has the highest score, but the two others also differ from one another: ru- 
fonuchalis (14) 14.3-17.9%, x=16.3, s,=0.84; rubidiventris (15) 13.4-16.9%, x=15.2, 
Sg=1.11; beavani (25) 12.3-15.4%, x=13.8, s;=0.94. 


Parus rubidiventris rubidiventris Blyth 

Material: 17 specimens: D Dolpo Distr., Ringmo/Phoksumdo Lake, 3650 m, 25.V. and 4.VI.1970: 2d 
* Dhule, path from Dhorpatan to Tarakot, 3000 m, 30.V.1973: 1 pull. ** Myagdi Distr., Gustung Kho- 
la Valley, near Pelma, 3050 m, 28.V.1973: 12 * Dhorpatan, Uttar Ganga Valley and Uttar Ganga plain, 
2950 m, 20.IV.1970, 8.-24.V.1973: 58, 12 ** Mustang Distr., Thakkhola, Thaksang above Tukche, 
3150 m, 21.X1.1969, 5.VII.1973: 12, lo, 1 pull. * Purano Marpha, 3200m, 16.11.1974: 12. B Rasu- 
wa Distr., Gosainkund, Syng Gyang, 3200 m, 25.-26.IV.1973: 2d, 12. 

Measurements: Wing-L d (9) 65-74mm, xX=69.3, s;=2.56 (!); 2 pull. 65.5 and 71mm; o (4) 66- 
68.5mm, x=67.3, s;=1.44. — Tail-L d (8) 45-49.5 (52) mm, x=48.1, s;=2.10; 2 pull. 46 and 49 mm; 
2 (5) 43.5-49 mm, x=46.6, s;=2.22. — Bill-L ¢ (9) 10-11.5mm, x=10.6, s;=0.59; 1 o 11mm; 2 pull. 
9 and 9.5mm; @ (5) 10-11.5 mm, x=10.7, s,=0.60. — Tarsus-L ¢ (9) 18.5-20.5 mm, x=19.1, sj=0.82; 
1 2 19mm; 2 pull. 18 and 19mm; 2 (5) 19-20mm, x=19.2, s;=0.45. — WTI (15) 15.8-19.7%, x=17.6, 
s;=1.33. — TWI (14) 65.9-71.5%, x=69.4, s;=1.34. — Bill/wing index (15) 13.4-16.9%, X=15.2, s;=1.11. 
— Testes 2 x 2mm (25.V.: 3650 m), 3 x 3.5mm (4.VI.: 3950 m), 3.5 x 5mm (20.IV.: 2950m), 5-6 x 
8-10mm (25.IV.-19.V.: 2950 m). 

Notes: ¢d and @ bill black, feet lead grey. 1 o (5.VII.) moults wing and tail, old feathers very worn. 


Horizontal: Ringmo/Phoksumdo Lake (23.-25.V., 11.VI.; see Material); Gompa/Tarakot (3.- 
6.VI.); Cheng Khola (8.V., 30.V.); Dhule (30.V., see Material; all :Dolpo); — Thankur N 
Dhorpatan (26.V.); near Pelma (28.V.); between Dhorpatan and Thankur (26.V.); Dhorpa- 
tan (8.-21.IV., 8.-19.V.; see Material); upper Myagdi Khola N Dobang (23./24.V.); ascent 
to Jaljala (6.IV. all :Myagdi); — near Lete (25.1.); Thaksang above Tukche (27.1.-10.III., 
5.-9.VII., 21.XI., see Material); Purano Marpha (16.-17.II., 23.-24.IV.; see Material); 
Dhumpu near Jomosom (23.III. all :Mustang); — near Chitre (7.V. :Parbat); — between Thi- 
mang and Pisang (17.IV.); above Pisang (18.IV. both :Manang); — Gosainkund, Syng Gyang 
(25./26.IV.; see Material; :Rasuwa). 


328 


Vertical: Presumed breeding season and close to it (IV-VII): Our records extend from 
2550m to 4000m, thus comprise a vertical range of 1450m. In detail: lowest records: 
2550m near Thimang (17.IV.); 2850 m near Chitre (7.V.); 3000m ascent to Jaljala (6.IV.), 
in addition Dhule (30.V.), Dhorpatan (IV./V.); — uppermost records: 3900 m between Dhor- 
patan and Thankur (25.V.): 4000m Ringmo (23./25.V.). There is a strong concentration of 
localities between 3100 and 3700 m: 13 ot the 21 localities are located within this belt. — 
Except for the hints in Ali & Ripley (1973,9:182: “Breeds between 3000 and 4100 m”), no 
detailed data have been published. Inskipp & Inskipp (1991) do not differentiate ssp. ru- 
bidiventris and beavani in this respect. — Outside breeding season (II, III, IX): 3 specimens 
at 2400 m below Lete, 25.II., is the lowest record, all others fall within the breeding belt. 


Habitat: The Rufous-bellied Crested Tit inhabits, according to its considerable altitudinal 
belt, a large number of forest types. Lowest localities fall well into the mixed broad-leaved 
zone (near Thimang, 2550 m, 17.IV.) and in the oak (Quercus) zone (Chitre, 2850 m, 7.V.), 
which is occupied throughout. Higher up, it enters coniferous forest types which at many 
sites are intermixed with tree Rhododendron. Coniferous stands comprise Abies spectabi- 
lis (Dhorpatan, 3000 m, IV/V), mixed Pinus wallichiana/Abies (Thaksang, 3150 m, IV), Pi- 
cea smithiana (Gompa/Tarakot, 3300 m, V/VI), Pinus wallichiana/Cupressus torulosa 
(Purano Marpha, 3200 m, IV; Ringmo, 3600 m, V/VI). At higher altitudes, Betula utilis is 
regularly present. P. rubidiventris enters freely the dry forests of the Inner Valleys and N 
of the main chain (Thakkhola, upper Marsyandi Valley); in Dolpo it is present wherever 
forests remain. 


Open stands and forest edges are preferred and it apparently avoids thick and dark growth, 
as is sometimes characteristic of Abies spectabilis. The scrub zone is penetrated, too, even 
during the breeding season (above Thankur, 3900 m, 25.V.), but breeding there has yet to 
be substantiated. Two more close relatives (subgenus Periparus) may live in close proxi- 
mity in the same habitat without signs of competition and may even breed in holes of the 
same tree: P. rufonuchalis which is larger (throughout Thakkhola; Ringmo/Phoksumdo 
Lake) and P. ater aemodius or P. a. melanolophus, respectively, which are smaller (in all 
the Nepal area) (for details see Martens 1971, 1975:376-379). This subspecies is locally 
common, especially in its optimum zone above 3000 m and in the dry zone. 


Breeding: Development of testes, see Measurements. — Still in flocks in company of other 
tit species 16./17.IH. (Purano Marpha 3200 m); territorial song starting by M III, in low in- 
tensity even earlier: 28.1I. (Thaksang 3150m), carrying nesting material 18.IV. (Pisang 
3100m); 2 with breeding patch 25.IV. (Gosainkund 3200 m); young about 10 days old in 
3 nests 12.V. (Dhorpatan 3000 m); fledglings still being fed 15.V. (Dhorpatan 3000 m): 
adults carrying food 30.V. (Cheng Khola 3550 m); adults still breeding 3.VI. (Gompa/Ta- 
rakot 3300 m); fledged independent pulli 5.VI. (Thaksang 3150m). — According to the 
above data, oviposition may start in the first third of IV at about 3000 m, lower down even 
earlier, later in the upper part of the range. — Nesting sites: in tree hole appr. 0.5m above 
ground; behind bark of Abies tree 1.5m; in burnt Quercus tree close to forest edge, 3m 
(Martens 1975:379). - Low numbers of young found in nests: once 2 pulli, 1 egg: once 3 
pulli. A nest (Dhorpatan), the first described, was built entirely of animal hairs; no moss 
was used either at the basis or in the walls. 
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Vocalizations: Territorial song of nominate rubidiventris is a loud trill- to whistle-like, some- 
what lilting verse. The individual verse is constructed of notes or groups of 2 notes, which 
are repeated 3-9 times. All note types have in common 2-3 rapid frequency changes be- 
tween 2 and 5.5 kHz. 1 or 2 introductory notes are rarely added. There exists a great va- 
riety of note types within the rubidiventris area, and the individual d uses at least 3-4 
types. In playback experiments, rubidiventris reacts fully to song of the allopatric beavani 
(for details and sonagrams, also of calls, see Martens 1971, 1975:384-393). 


Parus rubidiventris beavani (Jerdon) 

Material: 11 specimens: B Sindhu Palchok Distr., Ting Sang La, 3200m (3400? m), 14.IV.1973: 14 
(song specimen) 12. * Dadar Danda, 3150m, 22.IV.1995: 15. J Ramechap Distr., Jiri, 2900 m, 
2.1V.1973: 15 * Thodung, 3200m, 7. (song specimen)-8.IV.1973: 2d. S Solukhumbu Distr., Nangpa- 
Tsangpo Valley, Pare, 3550m, 14.-15.X.1970: 25, 1 o * Lughla, 2850m, 21.X.1970: 1d, lo. 
Measurements: They include the material of the Diesselhorst collection. Wing-L 9 (15) 68-73.5 mm, 
10:6 5:—1.61: 2 (5) 68.5-70mm, x=69.1, s,=0.65; 12 pull. 675mm; 2 (6) 68-73mm, x=70.5, 
s;=2.14. — Tail-L ¢ (14) 47.5-51.5 mm, x=49.3, s;=1.31; 2 (5) 48-49.5 mm, x=48.4, s;=0.65; 12 pull. 
48 mm; o (5) 48-51 mm, x=49.3, s;=1.21. — Bill-L_d (15) 8.5-11 mm, x=9.8, s,=0.75; 2 (5) 9-10.5 mm, 
x=9.6, s;=0.55; 2 pull. 8.5mm; o (5) 9-10mm, x=9.6, s;=0.55. — Tarsus-L 3 (15) 18-20 mm, x=19.2, 
5024927765) 17.5-19mm, 3=18.4, s;—0.65; 12 pull. 18.5mm; o (6) 19-20mm, x=19.3, s,=0.41. - 
WTI (24) 15.1-20.8%, x=17.2, s;=1.29. — TWI (26) 68.1-72.5%, X=70.1, s,=1.08. — Bill/wing index: 
(26) 12.3-15.4%, x=13.8, s,=0.95. 

Notes: Ovary at 14.IV. well developed. Testes 2.-14.IV. fully enlarged (up to 7 x 10mm). 6 and & 
bill black, feet dark blue grey to blackish grey. 

Horizontal: Ting Sang La (14./15.IV.; see Material); Dadar Danda W Kalinchock Mt. (21.- 
23.1V. both :Sindhu Palchok); — Chordung Mt./Jirı (28./31.111., 1.IX.); Thodung near Tho- 
se (4.-8.IV., 4.IX.; see Material; both :Ramechap); — below Lamjura Pass (10.IX); Pare 
(14./15.X.; see Material); Khumjung (18.IX.); between Khumjung and Milinggo (19.IX.); 
Lughla (21.X.; see Material; all :Solukhumbu); — upper Simbua Khola (15.V.); Deorali pass 
W Yamputhin (17.V.); pasture Lassetham (8.V.); Gunsa (11.IX. all :Taplejung); — Dhorpar 
Kharka (15.IV. :Panchthar). 


Vertical: Our data from the breeding season (E III-V) range from 2700 to 3950 m. — De- 
tails: lowest records: 2700 m Dhorpar Kharka (15.IV.); 2900 m Chordung Mt. (31.III.); up- 
permost records: 3600 m Thudam (25.V.); 3950 m upper Kangla Khola (25.V.). 7 of 11 
localities range between 3200 and 3480 m; they are evenly distributed and this belt may 
mark at least a major part of the optimum zone of beavani. Diesselhorst (1968:344) gives 
4100 m for this subspecies as upper limit in the Everest region. 


Habitat: It was correctly described by Diesselhorst (1968:345), who states among other 
things: The Sikkim Black Tit is a “forest tit”, similar in its ecology to the European P. a. 
ater but not that closely confined to conifers. It also lives in pure Rhododendron forest and 
likewise in pure Abies spectabilis stands, as well as in different types of mixed forest and, 
at the upper distributional limit, in the Betula utilis zone. Forest edges are frequently visi- 
ted, also single trees in secondary bush. It forages in the canopy of tall trees and in the 
bush layer as well. But the niche occupied seems to be even broader than defined by Dies- 
selhorst (l.c.): It breeds down to at least 2700m (Dhorpar Kharka 15.IV., carrying nesting 
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material) in the oak zone (Lithocarpus pachyphylla, Magnolia campbelli, Tsuga dumosa, 
Rhododendron). On the other hand, I met it even above timberline in Salix and Rhodo- 
dendron bush up to 4m high (3950m Kangla Khola, 25.V.). In general, beavani is, at least 
in its optimum zone, a common species, commoner than the syntopic P. ater. In the moist 
eastern Himalayas, the latter is sparsely distributed and only very locally a more common 
bird (g.e. P. ater). The situation is just the reverse in the area of nominate rubidiventris, 
where at least in its drier monsoon-protected parts, P. ater aemodius and more westward 
a. melanolophus outnumber rubidiventris by far. 


Breeding: Early start of the season: Carrying. nesting material 31.IH. (Chordung Mt. 
2900 m); 4.IV. (Thodung 3200m); 15.1V. (Dhorpat Kharka 2700m); and 15.V. (Simbua 
Khola 3350m). Diesselhorst (1968:345) noticed fledged young still being fed on 30.V. 
(3000 m), a date largely consistent with the above observations. 


Vocalizations: Territorial song is identical with that of nominate rubidiventris (sonagrams 
in Martens 1975:384). There seems to be less variability of note types in beavani than in 
rubidiventris. One-note groups have been found only in rubidiventris as yet. In playback 
experiments, beavani reacts to (allopatric) rufonuchalis whistle song and it indeed employs 
vocalizations very similar to rufonuchalis song though these do not function in the territo- 
rial context. In nominate rubidiventris, which is sympatric with rufonuchalis, no such coin- 
cidence has been found yet (see details in Martens 1975:390-392). A call note, possibly 
contact call (“see wü”), is used quite often by beavani. This vocalization apparently lacks 
in nominate rubidiventris (sonagram in Martens 1975:389, Fig.12 last row). 


Parus ater 


Taxonomic notes: Surprisingly, both Sibley & Monroe (1990) and Cramp & Perrins (1993) 
not only do not regard P. melanolophus and P. ater as conspecific but do not even com- 
bine them as a superspecies (Plate 3). In extremely detailed studies, Diesselhorst & Mar- 
tens (1972) and Martens (1975) had demonstrated that in W Nepal, where between the two 
there is a distance of merely ca 80 km not documented with verifiable material, both spe- 
cies exhibit striking morphological developments. These were interpreted as the result of 
hybridization, one strong indication for which was the geographical proximity of the spe- 
cies. The authors acknowledged that the aberrant types of colouration observed around 
Dhorpatan (SW Dhaulagiri, melanolophus area) and in the Thakkhola (aemodius area) are 
in each case not found in the neighbouring species, but suggested conceivable genetic ef- 
fects in hybridization. To be sure, it was always emphasized that nowhere P. melanolophus 
and P. a. aemodius have been known to occur together during the breeding season. 


The following quotation from Martens (1975:405) gives a further illustration of how pro- 
blematic it is to interpret disparities in colouration: “Unlike the colour characters, length 
of bill conforms to a continuous trend from short-billed aemodius through intermediate 
types to long-billed melanolophus. These measures are a still more impressive indicator of 
the influence of the genes of the initial forms” (cit. transl.). 

All this earlier material (cf. Martens 1975:404-405. and see below) has now been exami- 
ned once again. It should be emphatically pointed out that no new information could be 
obtained about the origin of the “cinnamon-breasts” of Dhorpatan, and that of the five pos- 
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sibilites considered by Diesselhorst & Martens (1972:381), their preferred hypothesis of an 
extremely narrow hybridization zone, with extremely different phenotypes on the west and 
the east, cannot for the present be falsified. Nonetheless, it would also be possible to pre- 
fer another version (mentioned by Diesselhorst & Martens), in which the aberrant colou- 
rations are interpreted as peripheral population effects and not as signs of hybridization. 


Regarding the specific features: Among the P. a. melanolophus around Dhorpatan, more or 
less grey-breasted birds are found together with so-called “cinnamon-breasts” (which are 
not present in P. ater aemodius). Almost a century ago Hellmayr (1903) had reported: “The 
black of the throat gradually gives way to a dark ash-grey on the front of the breast, with- 
in which colour individual small, rust-red feathers are sprinkled” (emphasis added, cit. 
transl.). Two skins bearing plumage with such traces of red are in German collections: the 
Senckenberg Museum (from Nepal, but where exactly?) and the Museum Koenig (NW In- 
dia). What is the significance of red in the grey breast feathers of melanolophus (already 
incipient in the pullus plumage), far away from P. a. aemodius? It is conceivable that the 
“cinnamon-breasts” coexisting with grey-breasted birds in the Dhorpatan Valley belong to 
P. melanolophus in the broad sense, perhaps as remnants of a red-breasted peripheral form. 


An analogous example is provided by the sympatric Rufous-vented Tit (P. rubidiventris), 
the red-bellied subspecies of which, rubidiventris (in which the red is likewise concentra- 
ted on the middle of the underparts!), occupies a relatively tiny marginal area in compari- 
son to the distribution of the grey-bellied subspecies beavani (and saramatii). Might there 
perhaps be a not yet spotted red-breasted melanolophus population to the east of Dhorpa- 
tan? : 

The “beige-grey” colouration on the underside of some melanolophus is evidently within 
the normal range of variation. Hellmayr (1903) wrote (cit. transl.): “Underbody ash-grey, 
with more or less olive tinge on the middle of the abdomen.” In his time, P. melanolophus 
had not yet been reported from Nepal. 


The “aemodius-like hybrids” from the Thakkhola have a striking reddish-yellow or red- 
dish-ochre colouration on the ventral surface, coupled with intensification of the grey shade 
on the flanks; the flank grey was described by Hartert (1905:359) as characteristic of 
aemodius. Neither the reddened breast nor the grey flanks are found in melanolophus. At 
most the red component, greatly enhanced and concentrated in the middle of the under- 
surface, might be identified in the “cinnamon-breasts” of Dhorpatan. The Thakkhola po- 
pulation inhabits a minute area closed off toward the north like a blind alley. It may be, 
however, that such birds also live further to the west and come into contact with melano- 
lophus; that is, the “cinnamon-breasts” around Dhorpatan could also (see above) be hy- 
brids between melanolophus and the Thakkhola form, especially in view of the fact that 
ventral reddening also occurs in hybrids between melanolophus and German ater (Löhrl 
1994). The series of plumage specimens from Thakkhola (n=18) is remarkably uniform in 
colour and gives the impression of a constant geographical form more than of hybrids. Ad- 
ditional material could show that these birds are also larger, on average, than the eastern 
aemodius. 


Note added in the proof: The small series collected west of Thakkhola in 1995 (n=7, see 
under Parus ater ssp. [Thakkhola], material II) confirms interbreeding with P. a. melano- 


332 


lophus sensu lato (Fig.104). The Thakkhola form ranges as far south as the western part 
of the Parbat District (see Material I); the eastern extent of its distribution is unknown. 


From east to west, then, Nepal is occupied by several remarkable geographical forms of 
Parus ater: in the east P. a. aemodius and in the western central region the Thakkhola form, 
similar in coloration but strikingly distinct; at the upper Myagdi Khola the Thakkhola form 
adjoins the very different P. a. melanolophus. It is only in western central Nepal (Dhorpa- 
tan Valley) that the latter in turn exhibits the well-known cinnamon colourations (Plate 3) 
reminiscent of polymorphism. Parus ater is thus one ot the few bird species in Nepal with 
a conspicuous geographic subdivision into marked different forms (cf. also Paradoxornis 
nipalensis, Martens 1972:107, text and map). 


The bill length of the males of aemodius is 7-8.5mm (n=11), of specimens in the Thak- 
khola 7.5-9 mm (n=9), and of melanolophus in W Nepal 8-9.5 mm (n=23, including Dhor- 
patan birds). With respect to relative bill length, 13 specimens from the Thakkhola do not 
differ from 15 of the more eastern aemodius. In P. melanolophus the relative bill length is 
somewhat greater on average. Only seven “cinnamon-breasts” are available, too few to ju- 
stify any conclusion. Their measurements are within the range of variation of aemodius as 
well as those of the other melanolophus of Dhorpatan, Thankur, Gompa and Ringmo. The 
geographical variation within melanolophus needs to be investigated more thoroughly 
(Paynter 1962). 


Given that Löhrl’s experiment (1972, J. Orn. 113:465; 1994) confirms fertility between P. 
a. ater (!) and P. melanolophus, the same can surely be inferred for the Himalayan forms 
melanolophus and aemodius in view of their biological and vocal similarities. It follows 
that P. melanolophus should be classified as a subspecies of P. ater. 


The f, and f, hybrids bred by Löhrl (Museum Dresden C 52892-C 52903, n=12) are colou- 
red “reddish” on the underside but intensity varies. This colour is not present in the pa- 
rental forms, analogous to the “cinnamon-bellied” specimens from Dhorpatan if one regards 
those as hybrids. Unlike the latter, the aviary hybrids show a broad “swamping” variation 
of lower-side colouration evenly scattered throughout. The grey-bellied and cinnamon-bel- 
lied specimens from Dhorpatan, however, appear more polymorphic and are also consistent 
in their dimensions. This does not apply to Löhrl’s hybrids. 


Parus ater melanolophus Vigors (Plate 3e-f) 


Material: 43 specimens: D Dolpo Distr., Ringmo/Phoksumdo Lake, 3650-3700m, 25.V.1970, 
14.V1.1973: 23 * Suli Gad Valley, 3050m, 8.VI.1973: 2d * Gompa/Tarakot, 3300m, 3.-6.V1.1973: 
73,22, 10 ** Myagdi Distr., Thankur (NW Dhorpatan), 3350 m, 26.-27.V.1973: 38, 22 * Dhor- 
patan Valley (incl. Uttar Ganga Plain and Uttar Ganga Valley), 18.IV.-24.IV.1970, 10.V.-25.V.1973: 
18,92, Sepulls Cg 622): 


Song specimens: Gompa, 2¢, 3. and 6.VI.1973; — Dhorpatan, ¢6 from 13.V. (cinnamon belly), Mus. 
Koenig 74.442, this d was paired with 2 Mus. Koenig 74.409 (cinnamon patches on the breast); ad- 
ditional 5d grey-breasted, one among them shows beige tone on the underside. — Testes without ex- 
ception strongly developed. 


Measurements: 

1) Ringmo and Suli Gad Valley: 4d 

Wing-L (4) 60-64.5 mm, x=61.9. — Tail-L (4) 40.5-44 mm, x=42.5. — Bill-L (4) 8.5-9.2 mm, x=8.9. 
— Tarsus-L (4) 16.5-17.5mm, x=17.0. — WTI (4) 16.4-21.7%, x=18.8. — TWI (4) 67.5-71.0%, 
x=68.7. 

Gompa/Tarakot: 73, 22, lo 

Wing-L 3 (7) 62-63.5 mm, x=62.6, s;=0.63; 2 (2) 59-61 mm; 0 63 mm. — Tail-L 3 (7) 42-45.5 mm, 
x=43.9, s;=1.38; 2 (2) 41-43mm; o 43mm. - Bill-L 3 (6) 8.8-9.5 mm, x=9.1, s,=0.25; 2 (2) 9- 
10mm; o 9.2mm. - Tarsus-L 3 (7) 16-17mm, x=16.4, s;=0.45; 2 (2) 16-17mm; o 17mm. — 
WTI (10) 16.9-21.8%, x=19.1, s;=1.59. -— TWI (10) 67.7-72.2%, X=69.8, s,=1.44. 

a) thankur: 3d, 2° 

Wing-L 3 (3) 61-62mm; & (2) 60-61 mm. — Tail-L ¢ (2) 42.5-43 mm; o (2) 41-42 mm. — Bill-L 

6 (3) 8.5-9mm, 2 (2) 9-9.2mm. — Tarsus-L 3 (3) 16.5-17mm; 2 (2) 16-16.5mm. — WTI (5) 

16.9-20.0%, x=18.5, s;=1.24. — TWI (4) 68.3-69.4%, x=68.8, sj=0.49. 

4) Dhorpatan 

a) Cinnamon-bellied specimens: 23, 42. 12 with cinnamon patches (see b). Wing-L ¢ (2) 61- 
63.5mm; 2 (4) 61-63.5 mm, x=62.1. - Tail-L 6 (2) 41.5-44.5mm; ? (4) 43-44.5 mm, x=43.6. 
— Bill-L ¢ (2) 8.8-9mm; ? (4) 8.2-9 mm, x=8.6. — Tarsus-L d (2) 17-18mm; 2 (4) 16-17 mm, 
x=16.4. — WTI (6) 18.0-20.5%, x=19, s,=1.23. - TWI (6) 68.0-71.3%, x=69.8, s,=1.30. 

b) Grey-bellied specimens: 98, 52 (incl. 1 sp. with cinnamon spots, Mus. Koenig 74.409), 1 o. 
Wing-L 3 (9) 59-66mm, x=62.3, s;=2.14; 2 (5) 60-63mm, x=61.1, s;=1.25; o 60.5mm. — 
Tail-L 3 (5) 41.5-48 mm, x=44.1, s;=2.61; 2 (5) 41-44mm, x=41.8, s,=1.30; o 43 mm. — Bill- 
L & (8) 8-9mm, x=8.6, s,=0.33; 2 (5) 8-10mm, x=9.3, s;=0.83; o 9mm. — Tarsus-L 3 (9) 
16-17mm, x=16.7, s;=0.36; 2 (5) 16-16,5mm, x=16.2, s,=0.27; o 16mm. — WTI (15) 15.3- 
218003 18.9, 521.50. - TWI (12) 66.7-72.7%, x=69.7, s,=1.67. 

c) Grey- and cinnamon-bellied specimens combined: 115,92. Wing-L ¢ (11) 59-66 mm, x=62.3, 
s;=1.99; 2 (9) 60-63.5 mm, x=61.6, s;=1.31. — Tail-L 3 (8) 41.5-48 mm, x=43.9, s;=2.23; @ 
(9) 41-44.5 mm, x=42.6, s,=1.39. — Bill-L 3 (10) 8-9 mm, x=8.7, s;=0.32; 2 (9) 8-10 mm, x=8.9, 
s,=0.73. — Tarsus-L d (11) 16-18mm, x=16.9, s;=0.51; 2 (9) 16-17 mm, x=16.3, s;=0.36. — 
WTI (21) 15.3-21%, x=19.0, s,=1.40. — TWI (18) 66.7-72.7%, x=69.7, s;=1.52. 

All specimens of localities 1-4 combined: 25d, 13°. 
Wing-L ¢ (25) 59-66mm, x=62.2, s,=1.54; 2 (13) 59-63.5 mm, x= 61.2, s,=1.33. — Tail-L & (21) 
40.5-48 mm, x=43.5, s;=1.78; 2 (13) 41-44mm, x=42.4, s;=1.30. 

Notes: Bill black, feet lead-grey. 


2 
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Horizontal: Our own records extend from NW to SW Dhaulagiri area, the cinnamon-bel- 
lied specimens included (Dhorpatan). — Phoksumdo Lake (23.-27.V., 14.VI., see Material); 
ascent to Bagar La (16.VI.); Suli Gad Valley (9.VI.; see Material); Gompa/Tarakot (3.- 
6.VI.; see Material); above Dhule to Cheng Khola (8.V.); above Baldebas N Emaka (29.V.); 
ridge close to Pelma (28.V. all :Dolpo); — Gustung Khola Valley N Thankur (6.V.); Than- 
kur NW Dhorpatan (26./27.V.: see Material); Dhorpatan (18.-24.IV.; 10-25.V.; see Materi- 
al; all :Myagdı). 

Vertical: Breeding season (IV-VI): Lowest record is at 2800 m near Baldebas (29.V.), high- 
est at 4000 m on Phoksumdo Lake (23.V.), but the optimum zone is approximately between 
3000 m and 3700m. 11 of 13 localities fall within this reduced belt. Lowest in this group: 
3000 m Gustung Khola (6.V.); Dhorpatan (many records in IV and V, see above); — high- 
est: 3600m Phoksumdo Lake (V/VI, see above); 3660m descent to Thankur from SW 
(5.V.): 3700m ascent to Bagar La (16.VI.); 4 localities between 3300 and 3400m. — 
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Inskipp & Inskipp (1991) give 2200-3700 m as summer residence without details; this lower 
limit, however, encompasses considerable parts of the subtropical belt not likely to hold 
breeding populations of melanolophus. 


Habitat: P. a. melanolophus is predominantly a coniferous forest dweller, but in the lower 
part of its vertical belt is content also with oak (Quercus) forest (Baldebas 2800 m, near 
Pelma 3050 m). The varieties of coniferous stands inhabited are numerous: Abies specta- 
bilis (Dhorpatan 3000 m; Thankur 3350 m), Picea smithiana (Gompa/Tarakot 3400 m), Pi- 
nus wallichiana, Cupressus torulosa (Phoksumdo Lake 3600-4000 m). Tree Rhododendron 
is present throughout in the Nepal area visited except the extremely dry parts of Dolpo (Ta- 
rakot, Phoksumdo Lake), and near its upper limit, the tit penetrates into the Betula utilis 
zone (Phoksumdo Lake). 


In its Dhaulagiri range, melanolophus is a very prosperous form outnumbering all other 
Parus species, especially the other syntopic con-subgeners rub. rubidiventris and ru- 
fonuchalis; all three coincide in the Phoksumdo forest (Martens 1971, 1975). Only at the 
latter place, melanolophus was less common in 1970 and 1973. I encountered highest den- 
sity in the Gompa Picea/Betula forests, where it proved to be the commonest small pas- 
serine. Three nests were close by, and in B VI adults were regularly seen carrying food. 


Breeding: Available basic data: Dhorpatan (3000 m): 23.V. pulli in nest about 12 days old; 
22.V. pulli fledging from another nest. — Thankur (3350 m): 26.V. 6 pulli in nest about 10 
days old. - Gompa/Tarakot (3300 m): 4.VI. parents feed small unfeathered pulli; 3. VI. pul- 
li fledge from 2 nests. Around 6.VI. parents are actively feeding pulli mostly still hidden 
in the nests. - Phoksumdo Lake (3600 m): 27./28.V. partners of a pair feeding each other, 
30.V. carrying nesting material. — According to the above data, oviposition is graduated al- 
titudinally and may start at 3000m (Dhorpatan) about M IV, at 3300m (Thankur, Gom- 
pa/Tarakot) E IV and at 3600m (Phoksumdo Lake) even considerably later, though the 
single observation there may not be representative (but see the equally late season’s onset 
in P. rufonuchalis at the same locality). — Nest sites: in tree holes 1.5-4m (4: Dhorpatan, 
Thankur, Gompa), under/between stones (2: Gompa, 30m apart). 


Vocalizations: Territorial song in melanolophus/aemodius is very much alike and there are 
only minor differences of insignificant details. In the Nepal melanolophus area there seem 
to be local differences of note forms resulting in small-range dialects, especially between 
populations living S and N of the main axis. In the aemodius area, this phenomenon ap- 
parently does not exist. Playback experiments with Central European ater song in both me- 
lanolophus and aemodius area, respectively, elicited only a slight territorial response (see 
details in Martens 1975:411-421). However, Thielcke (1969) found SW German a. ater 
highly responsive to Afghan melanolophus song and demonstrated that the two have many 
note forms in common. A rough survey of ater song in major parts of the Palaerctic re- 
vealed high similarity in syntax and note forms from S France to Japan, but less in fre- 
quency range. This vocal uniformity contrasts with the marked morphological radiation of 
the Coal Tit complex (Martens 1993), indicating that cultural tradition results in characters 
considerably more persistent than inherited ones. — Warning calls at nest upon presentati- 
on of a stuffed Long-eared Owl (Asio otus) see Fig. 103K-l. 


| 
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Parus ater ssp. (from the upper Kali Gandaki Valley: Thakkhola, Plate 3d) 


Material (I): 18 specimens: D Mustang Distr., Thakkhola, below Nabrikot, close to Nabrikot Khola, 
2580 m, 8.VII.1973: 1 pull. * Chadziou Khola, 2600m, 30.X.1969: 1d * Thaksang above Tukche, 
3150m, 23.X1.1969, 2.VI1.1973 (pullus), 7.-11.111.1974: 53, 12, 2 0, 1 o pull. * Purano Marpha, 
3200m, 15.-19.111.1974, 10.V.1995: 38, 22 * above Dhumpu, near Jomosom, 3300 m, 23.11.1974: 
1¢. G Parbat Distr., between Deorali and Chitre, 2850 m, 2.V.1995: 18. 

Measurements: Wing-L 3 (10) 59-65 mm, x=61.8, sg=1.75; 2 (3) 60-61 mm; o (2) 62-62.5 mm; pull. 
(2) 58-60 mm. — Tail-L S (10) 42.5-47 mm, x=44.3, s;=1.32; 2 (3) 42.5-45mm; o (1) 45mm; pull. 
(2) je 42.5 mm. — Bill-L ¢ (11) 7.5-9mm, x=8.2, s;=0.41; 2 (3) 8-9mm; 0 (2) je 8mm; pull. (2) 7.5- 
8.5 mm. — Tarsus-L 9 (10) 15.5-17.5 mm, x=17.0, s;=0.60; ? (3) 17mm each; o (2) 17.5-18 mm; pull. 
(2) 17mm each. — WTI (17) 16.7-22.0%, x=19.5, s;=1.50. — TWI (16) 69.3-75.0%, x=71.7, s,=1.50. 
Material (II): 7 specimens: D Myagdi Distr., upper Myagdi Khola, N of pasture Dobang, 3200 m, 23.- 
24.V.1995: 73. 

Measurements: Wing-L (7) 58.5-63.5 mm, X=61.1, s;=2.08. — Tail-L (7) 40-46 mm, x=43.4, s;=2.50. — 
Bill-L (7) 8.1-9 mm, x=8.4, s,=0.29. — Tarsus-L (7) 15.5-17 mm, x=16.2, s;=0.57. — WTI (7) 17.8- 
216390, x=19-0; s,—1.10. — TWI (7) 68.4-74.2%, x=70.9, s=2:01. 

Notes: Testes extremely active. — In colouration, 4 d very similar to those from Thakkhola (see un- 
der I), in 1 & the reddish-beige breast colour is intensified to a cinnamon red, and 2 d have exten- 
sive (olive-)green colour on the belly. The variability suggests that these birds come from a mixed 
population comprising the (eastern) Thakkhola form and the (western) melanolophus. 


Horizontal: Lake Titi (25.1.); below Nabrikot (8.VII., see Material); Chadziou Khola (30.X., 
see Material); Thaksang above Tukche (27.1.-12.IH., 2.VU., 23.XI., see Material); Purano 
Marpha (15.-19.III., 24./25.IV., 10.-12.V., see Material); above Dhumpu (23.II., see Mate- 
rial; all :Mustang); — between Deorali Pass and Chitre (1.-3.V., 8.V., see Material :Parbat). 


Vertical: Breeding season and close to it ([V-VII): All records but one (Chitre) are from 
the rain shadow areas of the upper Kali Gandaki. — Lowest records: 2600m below Nabri- 
kot (8.VII., fledglings); 2800 m above Chitre (5.V.); — uppermost ones: 3350 m, 3600 m Pu- 
rano Marpha (24.IV.). The remaining localities are concentrated slightly above 3000 m and 
reflect the commonly visited areas (Thaksang, Purano Marpha, forests above Jomosom). — 
Outside breeding season: They all fall within the breeding belt: 2700m Lake Titi (25.1.); 
2800 m ascent to Thaksang (28.II.); 3150 m Thaksang (23.XI.), 3200 m Purano Marpha (15.- 
HOST). 


Habitat: The local Thakkhola subspecies is entirely a coniferous forest dweller, even in the 
lowest parts of its area, but may penetrate into the Betula utilis zone at the upper limit, al- 
though this has not yet been documented. The area is locally still nicely covered with va- 
rious coniferous stands, namely Pinus wallichiana (lower parts, around Lake Titi, above 
Nabrikot), Juniperus sp. (valley bottom, insolated slopes), Abies spectabilis (Thaksang, 
above Jomosom), Cupressus torulosa, Pinus (Purano Marpha). There is little doubt that at 
least the upper forest belt up to timberline is fully occupied by this local subspecies. The 
lower limit seems to coincide with the rain shadow limit below Lete and the lowest Pinus 
wallichiana stands nearby. This low limit (appr. 2600 m) is unusual for Parus ater in Nepal 
and should be compared with the local climatic and vegetational conditions. 


Breeding: Onset certainly later than in aemodius proper. Enlargement of testes starts only 
about M III (Thaksang 3150 m) or even later (Purano Marpha, 3200 m); rare spontaneous 
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song first heard 27.11. (Thaksang), song remains rare in M III (Purano Marpha), when large 
parts of the local population still occur in flocks; upon playback of songs, a few approach 
the speaker curiously up to 23.Ill., but do not display territorial behaviour. 1 d singing 
near nesthole 27.IV. (3200 m), pulli in mixed flock with P. rufonuchalis 8.VI. (2600 m). — 
Oviposition may take place in second half of IV at 3000 m and above. 


Vocalizations: See melanolophus (above). 


Parus ater aemodius Blyth (Plate 3c) 

Material: 17 specimens: B Rasuwa Distr., Syng Gyang, 3200m, 24.-26.1V.1973: 48, 22 ** Sindhu 
Palchok Distr., Ting Sang La, 3250 m, 14.-15.1V.1973: 3d (2 song specimens) * Dadar Danda, 3150 m, 
22.1V.1995: 18 ** Ramechap Distr., Chordung Mt./Jiri, 2900 m, 29.11.-2.IV.1973: 48 (1 song speci- 
men) * Thodung, 3200 m, 6.1V.1973: 15. S Solukhumbu Distr., confluence of Imja and Phunki Drang- 
ka, 3250 m, 1.-2.X.1970: 1 0, 1 o Guv. = Ist generation of contour feathers). 

Measurements: Wing-L ¢ (13) 57.5-64 mm, x=60.9, s;=2.14; 2 (3) 58-59.5 mm. — Tail-L ¢ (12) 41- 
47 mm, x=43.6, s,;=2.18; 2 (3) 40.5-42 mm. - Bill-L ¢ (11) 7-8.5 mm, x=7.9, s,=0.40; 2 (2) 8-8.5 mm. 
— Tarsus-L 6 (11) 16-18.5mm, x=17.3, s;=0.70. -— WTI (17) 17.6-23.4%, x=19.5, sj=1.76. — TWI 
(15) 68.9-74.6%, X=71.4, s;=1.75. 

Notes: Bill black, feet dark lead-grey to black. — Testes of all spring d well swollen, ovaries of the 
two spring @ clearly active. 

Horizontal: Records from Marsyandi Valley close to the Sikkim/Darjeeling border. — Thi- 
mang above Bagarchap (16.IV. :Manang); — Trisuli Valley, Syng Gyang (24.-26.IV.; see 
Material; :Rasuwa); — Dadar Danda, Kalinchok (20.-23.IV.); Ting Sang La (13.-15.IV.; see 
Material; both :Sindhu Palchok); — pass N Jiri (10.IV.); Chordung Mt./Jiri (28.111.-3.1V.; see 
Material); Thodung (3.-8.IV.; see Material; :Ramechap); — confluence of Imja and Phunki 
Drangka (1./2.X.; see Material; :Solukhumbu); — upper Gitang Khola (27.11. :Ilam); — up- 
per Simbua Khola (10.-14.V.); pasture Lassetham (8./9.V.); Deorali Pass W Yamputhin 
(17.V. all :Taplejung). 


Vertical: Our records east of Annapurna (for further west, mainly Thakkhola, see above: P. 
ater ssp.) do not cover the entire belt, perhaps due to the fact that aemodius is much less 
common in the wet areas of E Nepal. — Breeding season (E II-VI): records below 3000 m: 
2450 m (Gitang Khola, 27.11); 2550 m (Thimang, 16.IV.); 2600 m (N Jiri, 10.IV.); 2800 m 
(Chordung Mt., 3.IV.); 2820 (ascent to Ting Sang La, 13.IV.); 2900m (Chordung Mt., 
28.1I.-2.1V.); — uppermost record: 3350 m (upper Simbua Khola, 12.-14.V.). — Diesselhorst 
(1968:343) found aemodius up to 4000 m in the Everest region, an area somewhat protec- 


Plate 3: Geographic variation of Parus ater, mainly in the Himalayan region: a) P. ater ater, Dresden 
MTD C 52967, Austria, Mühlbach am Hochkönig, 16.X.1992. — b) P. ater rufipectus, Bonn ZFMK 
G.X.1.f?.y, Kazakhstan or Sinkiang/W China [E Turkestan], Ak-Su, Tarim, 4.XII.1904. — c) P. ater ae- 
modius, Bonn ZFMK 95.023, Nepal, Solukhumbu Distr., Imja/Phunki Drangka, 2.X.1970. — d) P. ater 
ssp., Bonn ZFMK 95.024, Nepal, Mustang Distr., Chadziou Khola Valley, 30.X.1969. — e) P. ater me- 
lanolophus, cinnamon-bellied morph, Bonn ZFMK 95.026 Nepal, Myagdi Distr., Dhorpatan, 
20.1V.1970. — f) P. ater melanolophus, “normal” grey-bellied morph, Bonn ZFMK 95.026 Nepal, Dol- 
po Distr., Ringmo/Phoksumdo Lake, 25.V.1970. 

Original by K. Rehbinder. 
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ted against monsoon precipitation. It ıs still unclear where the upper limit in E Nepal ge- 
nerally lies; very probably close to timberline, but the populations there may be very thin. 
I did not come across it there. 


Habitat (see also P. ater ssp., above): Coinciding with melanolophus and the Thakkhola 
population, aemodius prefers coniferous forests. However, parts of the upper oak belt (Quer- 
cus semecarpifolius, locally Lithocarpus pachyphylla), which adjoins and partly interdigi- 
tates with the Abies zone, are also occupied, at least by sparse and thin populations, the 


=e «2 ew = cm == (eee ll Ci OOO HO OH OO OO Oe Oe 


a. aemodius a. melanolophus upper Myagdi 
incl. Thakkhola Khola (n=7) 


£ 
ie 

5 = £ = 
= a =) e)) w@ 

a = Cc @ 
w oD a 
oO oD) = “i 7 
= ‘= = = = 
3 3 oO fa) DO 
% % % 
435 6.4 121 


33 


43.1 


429 30. 5.8 le 


Fig.104: The sum of 5 metric measures (100%) has a somewhat different composition in Parus ater 
aemodius including the Thakkhola Valley population (n=24) than in P. a. melanolophus (n=34), as is 
evident in the different courses of the dashed and in the continuous line. The dotted line (upper My- 
agdi Khola) “oscillates” between the two other lines, for aemodius and melanolophus. The 7 birds 
from the Myagdi Khola also show signs of interbreeding in their colouration (see text). 


338 


presence of Abies being a prerequisite. Inhabiting the wet eastern Himalayas, there are on- 
ly a few conifer species at the appropriate altitude that form extended forest communities: 
Pinus wallichiana only in drier parts, namely the upper Marsyandi, Abies spectabilis and, 
in addition, A. densa far to the east. Tsuga dumosa, a species locally distributed in large 
stands, but confined to a lower belt than Abies, is apparently not among the conifers pre- 
ferred by the Coal Tit. Generally, in E Nepal, pure Abies forest, the preferred forest type, 
occurs from about 3000 m upwards, intermingled with Quercus from about 2800 m with lo- 
cal differences. Tree Rhododendron of various species are common. — Lowest records for 
aemodius: 2450m upper Gitang Khola, in broad-leaved forest, possibly a stray there 
(27.11.); 2550 Thimang, Pinus present (16.IV.); 2600m N Jiri, a few Abies present (10.IV.); 
2800 Chordung Mt., Quercus (3.IV.); 2820m ascent to Ting Sang La, a few Abies present 
(13.IV.). — In dense Abies stands formed by tall trees, the Coal Tit ranges locally among 
the most common passerines, outnumbering at least all other syntopic Parus species (see 
Tab.15). Then, territorial song of up to 3 ¢ can be heard from one spot, collected d being 
replaced within few hours, which gives insight into the high population density and the re- 
sulting great population pressure. Such localities have included Syng Gyang/Trisuli Valley 
(IV 1973); Thodung, but aemodius not commoner there than r beavani (IV 1973); upper 
Simbua Khola (V 1988). These localities range between 3200m and 3350 m. 


Diesselhorst (1968:343), however, considered aemodius a sparse species in Khumbu, re- 
ferring partly to the very localities where I found it to be quite common (Thodung, Ting 
Sang La). This may be due to annual differences in population size. 


Breeding: Apparently the season starts quite early. Upon my arrival in the breeding zone 
(Chordung Mt., 2900 m, 28.III.), there was regular display of territorial song and at least 
some 6 reacted strongly to playback of local song. 1 specimen carried nesting material 
(28.II.), the nest hole being situated in an Abies trunk close to the ground (Martens 
1975:407); 1 sp. entered a tree hole apparently to breed/oviposit (Thodung, 3200 m, 4.IV., 
not 7.IV. and 2 sp. as given by Martens l.c.: 407). Testes of 5d collected from 29.III. to 
6.IV. (Chordung, Thodung) were strongly developed, indicating full progress of breeding 
season. — The above data indicate oviposition from B to M IV, thus considerably earlier 
than in the Thakkhola population (see above) and at least slightly earlier than in melano- 
lophus at comparable altitude (around 3000m). In contrast, Diesselhorst (1968:343) sup- 
poses much later onset of the breeding season in Khumbu but with little evidence. 


Vocalizations: See melanolophus (above). 


Parus major nipalensis Hodgson 

Material: 5 specimens: N Chitawan Distr., Rapti Valley S Tekouli, 300 m, 8.-17.11.1970: 23 (the spe- 
cimen from 8.II. is certainly a ¢), 22. B Sindhu Palchok Distr., Bhote Kosi Valley, right side of the 
valley above Bikuti, 1300m, 11.IV.1973: 16. 

Measurements: Wing-L ¢ (3) 65-66.5mm; @ (2) 61.5-62 mm. — Tail-L (graduation) ¢ (3) 57-60 (5- 
6) mm; @ (2) 51-59 (4-5) mm. - Bill-L 3 (3) je 10mm; 2 (2) 9-10mm. — Tarsus-L 3 (3) 17- 
18.5mm; 2 (2) 16-17mm. — WTI (5) 12.9-17.9%; x=15.5, s,;=2.21 (H8>4). TWI (5) 82.9-95.2%, 
x=88.9, s;=4.44 (!), comp. Eck (1988:121, Abb. 6, cinereus-Gruppe). — Tarsus/wing index (5) 25.6- 
28.5%, X=26.8, sg=1.25 and, for comparison, P. monticolus (10) from Nepal 25.7-27.6%, x=26.7, 
Sg=0.58. — Testes large, 8 x 5mm. 
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Notes: ¢ from 11.1V. bill blackish, feet slaty grey. 


Horizontal: Our records extend from the S Dhaulagiri to near the Sikkim/Darjeeling bor- 
der. — Bega (16.IV.); Beni (21.I1. both :Myagdi); — between Tilhar and Kusma (18./19.III. 
:Parbat/:Kaski); — Dhumpus (27.iV. :Kaski); — Marsyandi Valley, between Boulboulé and 
Senghe (10.1V. :Lamjung); — Rapti Valley (8.-17.II.; see Material; :Chitawan); — Kathman- 
du Valley, Balaju (23.III., 5.V. :Kathmandu); — Bothe Kosi Valley, between Darapani and 
Bikuti (11.IV.; see Material; :Dolakha); — below Uyam, Iwa Valley (22.IV.); Yektin (21.IV.); 
below Paniporua, Hinwa Valley (20.IV. all :Panchthar); — between Ham and Mai Pokhari 
(9.IV.); Siwalik Mts. near Sunichare (4.-6.IV. :Ilam). 


Vertical: Our observations were made from the lowest parts of the country to the upper li- 
mit of the species’ belt. - Lowest ones: 250m Siwaliks N Sunichare (4.-6.IV.); 300m Rap- 
ti Valley (18.-17.II.); — uppermost ones: 1300-1350m Bothe Kosi Valley (11.IV.); 1400 m 
below Paniporua (20.IV.); Kathmandu Valley (4.V.); 1500m Yektin (21.IV.); 1550m 
Dhumpus; 1600 m between [lam and Mai Pokhari (9.IV.). — The regular upper limit is near 
1600 m, as noted earlier by Diesselhorst (1968:341) and Inskipp & Inskipp (1991). Though 
belonging to a predominantly Palaearctic species, the cinereus subspecies group (including 
ssp. nipalensis) has its strongholds in the tropical/subtropical parts of S Asia. In Nepal, it 
occupies the lowest belt within all Parus species and the populations are markedly thinned 
out at the upper range limit, where it meets P. xanthogenys and P. monticolus. 


Habitat: The Great Tit is a euryoecious species living in a great array of habitat types, all 
related to forests, from Sal (Shorea robusta) in the Terai lowlands (Chitawan, Rapti Val- 
ley) and various mixed broad-leaved types to the only low-altitude coniferous forest con- 
sisting of Pinus roxburghii (Bothe Kosi below Ting Sang La). Obviously, light forests, 
clearings and edges are markedly preferred, certainly a useful pre-adaptation to colonize 
successfully cultivated land wherever tree-rich facies is present. Those habitats are com- 
mon in lowland Nepal and in parts of the midlands, where the species is locally wide- 
spread. 


Vocalizations: Territorial song consists (Fig.105a-g) of repetitions of note groups compo- 
sed of 2-4 notes. The notes of up to 3-note groups are different (Fig.105a-b, g), in 4-note 
groups there may be identical notes (Fig.105e, f). The individual note is characterized by 
steep frequency ascents or descents, mostly upstroke and downstroke combined to angu- 
lar-like notes opened downwards or upwards. As an exception prolonged slightly ascen- 
ding notes occur (Fig.105d). The individual notes comprise a broad frequency span (up to 
5.7 kHz, Fig.105e), the whole verse up to 7 kHz (Fig.105e). Enormous frequency jumps 
within the note groups are common, but rarely (Fig.105b, d) create separated frequency 
bands of the notes in a note group. — Song types may be rendered as “wits-ke..” (Fig.105a), 
“ze-wiss..” (Fig.105b), “ze-weets” (Fig.105d), “wewe-tsts..” (Fig.105f) or “ke-tse..” 
(Fig.105g). Various songs recall Coal Tit (P. ater) and there are indeed similarities in many 
note types. But there is no inter-species reaction in playback experiments, not even in al- 
lopatric areas (Thielcke 1969). Himalayan Great Tit sonagrams are similar to those of Yel- 
low-cheeked Tit (P. xanthogenys, Fig.107a-i), but vocal impression differs due to longer 
notes in xanthogenys, slightly recalling song of Green-backed Tit (P. monticolus). 


Fig.105: Vocalizations of Parus major, territorial song (a-g) and calls (h-1); a) Nodia Khola 6.1V.1988; 
b) Uyam 22.IV.1988; c-e) 3 verses of 1 ¢, Kathmandu, Balaju 5.V.1973; f-g) 2 verses of 1 ¢, India, 
Kashmir, Tangmarg 22.V.1976; h) calls given after playback of song (Fig.105c-e), Kathmandu, Bala- 
ju 5.V.1973; i) spontaneously given call, preceding song verses (Fig.105c-d), Kathmandu, Balaju 
5.v.1973. 


Vocalizations of Great Tits of the SE Asian cinereus subspecies group, to which the Hi- 
malayan populations belong, differ greatly from those of the major group (N Palaearctic), 
less from those of the bokharensis group (Central Asia), and are very close to those of the 
minor group (E Asia). The verse shown in Fig.105c elicits full territorial response in the 
lower Amur (E Siberia) minor population (B. Petri pers. comm.). P. cinereus subspecies 
group songs played in major areas evoke no response in S Germany (Thielcke 1969) or 
only fairly good response in Hungary (Sasvari 1980). Within the cinereus area however, 
songs are very similar over long distances: Notes in Afghan songs (Thielcke 1969: Fig.1) 
are identical to Fig.105b (E Nepal) except for an additional note in the latter. A song type 
from S India (Sasvari 1980) also fits into those characters. — For calls see Fig.105h-i. 


Parus monticolus monticolus Vigors 


Material: 10 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan, 3000m, 11.IV.1970: 18, 12 * Muri, 2100- 
2300m, 25.-31.II1.1970: 23, 12 (oviposition) ** Mustang Distr., Tukche, 2600 m, 4. and 17.X.1969: 
1d, 1 pull. juv. * Thaksang above Tukche, 3150m, 4.VII.1973: 18 pull. S Solukhumbu Distr., con- 
fluence of Imja and Phunki Drangka, 3250 m, 2.X.1970: 1¢, 12. 

Measurements: Wing-L d (5) 66.5-69mm, x=67.8, s;=1.15; 18 pull. 67mm; 1 pull./juv. 66mm; 2 
(3) 63-68 mm. — Tail-L (graduation) d (5) 53-58 (4-7) mm, x=54.9, s;=1.95; 1¢ pull. 52 (6) mm: & 
(3) 48-55 (3-4.5) mm. — Bill-L 3d (5) 9-10mm, x=9.7, s;=0.45; 18 pull. 10mm; 1 pull./juv. 10mm: 
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2 (3) 9-10 mm. — Tarsus-L ¢ (5) 18-18.5mm; 1d pull und 1 pull./juv. 18mm; 2 (3) 17-17.5 mm. — 
WTI (10) 11.8-16.5%, x=14.9, s;=1.41 (H8 4x<4, 3x=4, 3x>4). — TWI (9) 76.2-84.1%, x=79.9, 
Sg=2-38. — Testes at 25.IH. 5 x 6mm, 31.11I. 4 x 6mm, 11.IV. 4x 5mm. 


Notes: Relative tarsus length comp. Parus major. 


Horizontal: The records extend from NW Dhaulagiri to the Sikkim/Darjeeling border. — Su- 
li Gad Valley (19./20. V.); Gompa/Tarakot (11./13.V., 6.VI. both :Dolpo); — Gustung Kho- 
la (6.V.); Dhorpatan (11.-14.IV; 23.V.; see Material); Bobang (28.IV.); ascent to Jalja La 
(A IV); Muri (25.-31.1Il.; see Material); below Kibang (29.V. all :Myagdı); — Dhumpu 
(22.IIL.); Marpha (20.IH., 9.V.); Thaksang (4.VII.; see Material); Tukche (26.IV., 4.-17.X.; 
see Material); Titi Lake (2.V., 4.VII.); Lete (1.V.); Ghasa (25.II., 2.V.); between Dana and 
Rupshesara (24.II.); Tatopani (3.V. all :Mustang); — between Ghandrung and Landrung 
(8.V.); Dhumpus (9.V.); descent to Suiketh (10.V. all :Kaski); — between Bagarchap and 
Thimang (14.IV. :Manang); — Dhunche (22.IV. :Rasuwa); — Godavari (24.1. :Lalitpur); — 
ascent to Ting Sang La from Bikuti (12. IV. :Dolakha); — Chordung Mt. (29. III. :Rame- 
chap); — confluence of Imja and Phunki Drangka (2.X.; see Material; :Solukhumbu); — Chi- 
chila (19.VI.); between Mure and Hurure (9.VI.); Pahakhola (4.VI.); Lungthung (19.V. all 
:Sankhua Sabha); — Omje Kharka (1.-6.V.); Yamputhin (26.IV.-1.V. both :Taplejung); — 
Worebung Pass (21.IV.); Paniporua (19.IV. both :Panchthar); — Dhorpar Kharka (14.-16.IV.); 
Mai Pokhari (27.II., 9.-11.1V.); between Mai Pokhari and Ilam (9.IV. all :Ilam). 


Vertical: During the presumed breeding season (IV-VI), our records range from 1300 m to 
3400 m, covering a belt of more than 2000 m. — Details: Lowest records: 1300 m below Ki- 
bang (29.V.); 1330 m Tatopani (3.V.); 1450 m Modi Khola (8.V.); 1580 m above Iam (9.IV.); 
— highest records: 3150 Thaksang (4.VII.) and Gustung Khola (6.V.); 3300 m, 3400 m Gom- 
pa/Tarakot (5./6.VI.). — In detail all over the range: 1300-1500 m: 6 localities, 1500-1750 m 
5 loc., 1750-2000 m 12 loc., 2000-2500 m 15 loc., 2500-2750 m 7 loc., 2750-3000 m 3 loc., 
3000-3400 m 7 loc. According to the above data, the species seems to be evenly distribu- 
ted all over the vertical belt with no distinct preferences, but densities thin out in the very 
upper part of the range (see Diesselhorst 1968:342). Inskipp & Inskipp (1991) present a 
nearly identical distribution: 1370-3100 m (3600 m), but months are not noted. 


Habitat: According to its considerably broad vertical belt, the Green-backed Tit occupies a 
multitude of habitats, all connected with forests or at least scattered trees. Besides native 
forests, it has adapted to many secondary stands, even to tree-rich agricultural land, where 
it is locally common. Also within native stands, open and marginal parts are preferred. Of 
all Nepal tits, the vertical belt of the Green-backed has the most remarkable situation, which 
no other Parus species duplicates. It extends from purely broad-leaved species-rich sub- 
tropical vegetation in the lowest parts to virtually Palaearctic facies forest in the upper ones, 
consisting in at least some areas entirely of coniferous forest, locally of uniform Betula uti- 
lis stands (Khumbu). The former starts at about 3000m with the Abies spectabilis zone 
(Dhorpatan, 3000-3100 m), partly intermixed with tree Rhododendron. This already broad 
ecological niche is further enlarged given the fact that the dry Inner Valleys (Thakkhola; 
Manang, see Lowndes 1955) and northern slopes of the main chain (Barbung Khola near 
Tarakot, Suli Gad Valley) are also inhabited. Pinus wallichiana, Juniperus (Thakkhola) and 
Picea smithiana (Tarakot, Suli Gad) prevail. With respect to the position of its vertical belt, 
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which includes both wet southern and dry northern habitats, Parus monticolus is to be con- 
sidered the most successful Himalayan tit species. 


Breeding: A very early breeder, as previously noted by Biswas (1963a), at least in the lo- 
wer parts of its range. Testes are already strongly developed E III/B IV (see Measurements); 
ovary of the 2 from Muri (25.III., 2100m) with large follicles, ovipositing; feeding juve- 
niles in the nest (28.IV., 2000 m; 30.IV., 2000m in another locality; 9.V., 2650 m); fledg- 
lings fed by parents 18.V., 1850 m). 


Vocalizations: Territorial song (Fig.106a-q) highly variable, consisting of series of identi- 
cal notes at the same pitch like the Alpine song of European and Asian populations of 
Parus montanus (Fig.106a, c), or of slightly descending (Fig.106b, i) or ascending notes 
(Fig.106d, f). More common are song types with note groups consisting of two notes which 
are repeated several times to form the verse (Fig.106e, g, h, k, I-q). Most often a short and 
a long note are combined within a note group, one ascending, the other descending 
(Fig.106e, g, h, k-q). In general, long notes are up to 0.45 s in duration (Fig.106k), short 
ones less than 0.1 s (Fig.106e). Intervals between notes are up to 0.2 s long, giving the 
song a “slow” motion: “tee-tee-tee..” and “wüp-wüp-wüp..” for one-note-type songs, “se- 
ta-seta-seta..” (recalling song of Parus ater, Fig.106e), “tse-wüh-tse-wü..” (Fig.106k), 
“teeye-teeye-teeye” (Fig.1061). Calls, mostly warning calls, are shown in Fig.106r-u. 


Parus xanthogenys xanthogenys Vigors 


Material: 3 specimens: D Myagdi Distr., Myagdi Khola Valley, Bim, 1150m, 30.V.1995: 
13 (song specimen), 22. 


Measurements: Wing-L d 69, 2 (2) 65.5 and 68mm. — Tail-L ¢ 50, 2 (2) 46 and 48 mm. 
— Bill-L ¢12, 2 2x10 mm. - Tarsus-L 2 (2) 17.5 and 18mm. — WTI (3) 14.7-16.7%. — 
TWI (3) 70.2-72.5%. 


Horizontal: Our records range from S Dhaulagiri to the Sikkim/Darjeeling border. — My- 
agdi Khola, Bim (30.V.; see Material :Myagdi); between Siuketh and Naudara Ridge 
(21.11.); Pokhara (26.IV.); Tilhar near Kusma (18.III. all :Kaski); - Kathmandu Valley, Ba- 
laju Park (17.-23.III., 4./5.V. :Kathmandu); — above Godavari (24.II., 25.IV. :Lalitpur); — 
Darapangma near Tumlingtar (20.VI.); ascent to Num from Arun river (8.VI. :Sankhua Sab- 
ha); — Kabeli Khola below Limbudin (24.IV.); Yamputhin (27.-30.IV.); confluence of Tada 
and Kabeli Khola (25.IV. :Taplejung); — Yektin (21.IV. :Panchthar). 


Vertical: Our records, all from the presumed breeding season (M III-V]), extend from 850 m 
to 1900 m. — Lowest: 850 m Pokhara (26.IV.), 1000 m Tilhar (18.III.), Kabeli Khola (24.IV.); 
1100 m Kabeli/Tada (25.IV.); — highest: 1900 m Yamputhin (27.IV.). — While Inskipp & In- 
skipp (1991) give the lower limit of the area belt during summer as “mainly 1500 m”, there 
apparently do exist populations at much lower altitude in various parts of the country, 
perhaps quite regularly at the eastern area limit. The regular upper limit, where I did not 
encounter the species, is near 2300 m. 


Habitat: The Black-lored Tit is a forest species, but prefers light and open stretches, clea- 
rings and edges, and many communities are inhabited, for example: Schima wallichii (Arun 
Valley below Num); riverine Alnus nepalensis (Yamputhin), Pinus roxburghii (Kathmandu 
Valley). In addition, the species is regularly met in tree-rich agricultural land, even close 
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Fig.106: Territorial song of Parus monticolus; a) Suli Gad Valley 8.V1.1970; b-d) 3 verses of 1 4, 
Lete 1.V.1980; e-g) 3 verses of 2nd d, Lete 1.V.1980; h) between Landrung and Dhumpus 9.V.1980; 
i-k) 2 verses of 1 d, Dhorpar Kharka 15.IV.1988; I-n) 3 verses of 1 5, Yamputhin 27.IV.1988; 0-q) 
3 verses of 1 3, verses abbreviated, between Ilam and Mai Pokhari 9.IV.i988; r-u) warning calls, r: 
Omje Kharka 3.V.1988; s-t: Lungtung 19.V.1988; u: Chichila 19.V1.1988. 
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to houses. The large-scale deforestation of midland Nepal must have been at least partly 
advantageous for xanthogenys, and at present, it is most numerous in secondary and culti- 
vated growth. 

Vocalizations: Territorial song (Fig.107a-i) mostly fits into the Parus song scheme, i.e. re- 
petition of note groups consisting of two (Fig.107d-h), three (Fig.107a-c), sometimes four 
notes. Rarely irregular patterns also occur (Fig.107i) as well as “mixed” verses comprising 
different note groups (Fig.107f). Characteristic is the broad frequency span of most indi- 
vidual notes (1-4 kHz, mostly above 2 kHz) and even more that of the whole verse (up to 
6 kHz). Marked frequency jumps are normal between notes of the note groups, but with- 
in the three-note groups two notes are identical. The same note-group types may occur in 
distant localities (Fig.107a/b and c, localities some 500 km apart). The individual notes are 
long (up to 0.2 s, shortest ones close to 0.05 s). Notes are well spaced, giving the verses 
a “slow” motion like those of P. monticolus (Fig.106), but xanthogenys song is sharper. In- 
dividual note groups may be rendered as “we-whits..” (Fig.107a), “kee-wiss..” (Fig.107b), 
“bee-we-we..” (Fig.107c), “zee-whit..” (Fig.107d), “si-tii..” (Fig.107g), “wize-wize-trrr- 
yu. (ris, 1078): 


01 05 10 15 20 25 30 3:9) 40 45 Ss 


Fig.107: Territorial song of Parus xanthogenys; a-b) 2 verses of 1 3, Pokhara, P. Alström III 1994; 
c) Yamputhin 27.IV.1988; d-g) 4 verses of 1 3, f: mixed verse, Yektin 21.IV.1988; h-i) 2 verses of 
2nd 3, Yamputhin 30.1V.1988. 
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SITTIDAE 


Sitta 

Five species breed in Nepal (frontalis, castanea, himalayensis, cashmirensis, leucopsis); 2 
species may locally coexist: frontalis/castanea in the lowlands and the foothills, cashmi- 
rensis/leucopsis at high altitudes in the arid NW. Also castanea and himalavensis have been 
found at close range, but they are only parapatric altitudinally, not sympatric. While Nepal 
harbours quite a high number of nuthatch species, which potentially may populate the whole 
4000-m-wide forest belt, locally large forested areas remain uncolonized. These are at 
altitudes ‘above 3400 m in all monsoon-moist parts on the S macroslope of the main chain, 
which are avoided by himalayensis, the species occupying the widest vertical area belt. S. 
leucopsis lives in coniferous forests up to timberline, but is confined to the dry areas in 
the NW. The monsoon-shadowed mesophilic forests of Thakkhola (upper Kali Gandaki Val- 
ley; Fig.30) and even more those of the upper Marsyandi Valley (:Manang), however, 
though only 60-80 km away are apparently too remote to have been reached by either leu- 
copsis or cashmirensis along the main chain to the E. In Thakkhola himalayensis penetra- 
tes northward only where monsoon influence ends. 


Sitta frontalis 


Horizontal, vertical: I occasionally observed the Velvet-fronted Nuthatch in agricultural land 
with scattered trees in the Rapti Valley (II 1970; :Chitawan). — A widely distributed spe- 
cies of the lowlands and neighbouring India. 


Sitta leucopsis leucopsis Gould 

Taxonomic note: Sitta [carolinensis]. Despite the vocal differences conspecific with caro- 
linensis (see Vocalizations)? 

Material: 5 specimens: D Dolpo Distr., Gompa/Tarakot, 3300 m, 4.VI. 1973: d. * Ringmo/Phoksum- 
do Lake, 3650-3800 m, 12.-14.V1.1973: 4d. 

Measurements: Wing-L (5) 77.5-82mm, x=79.5. — Tail-L (3) 43-45mm, x=44.0. — Bill-L (5) 17.5- 
19.5 mm, x=18.7: Bill-Width (4) 2.9-3.4, x=3.2. — Tarsus-L (5) 18-19mm, x=18.3. — WTI (5) 23.5- 
25.6%, x=24.9; — TWI (3) 54.3-54.9%, x=54.5. 

Horizontal: I located only very few sites of leucopsis (V 1970, VI 1973) on the NW flank 
of the Dhaulagiri massif near Tarakot (Gompa; see Material) and near Ringmo/Phoksum- 
do Lake (see Material), and also in the vicinity when ascending to Bagar La (:Dolpo). Ci- 
ted by Fleming et al. (1976) for the nearby Suli Gad Valley leading from S to Phoksumdo 
Lake (Fig.34). These localities belong to the easternmost area splinters in the W Himalayan 
dry area, which mark the boundary of the /eucopsis area to the E. Dry landscapes even fur- 
ther to the E (“Inner Valleys”: Thakkhola, Fig.30-32; Manang in upper Marsyandi Valley) 
have not been reached by leucopsis (see above: Sitta). 

Vertical: My finds during the breeding season (V, VI) are at 3300m (SE Tarakot, 1973), 
3600-3900 m on Phoksumdo Lake (1970, 1973), ascent to Bagar La at 3700 m (16.V1.1973, 
proof by song). These data result in a very narrow span of 600m. The statement “between 
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2745 and 4575” (Inskipp & Inskipp 1991) made with no further comment needs clarifica- 
tion. This upper limit is far beyond the forest zone, which is hardly left by any central Hi- 
malayan nuthatch. 


Habitat: Old mature spruce (Picea smithiana) forests of tall trunks and scattered birches 
(Betula utilis) near Tarakot, always in the forest interior. The breeding place at Phoksum- 
do Lake is even drier; open stands of Pinus wallichiana and Cupressus torulosa dominate, 
Betula only at highest altitudes near 3900 in moist shallow places. Within the isolated fo- 
rest patch at Phoksumdo Lake population density seems to be high. Horizontally, territory 
edges were detected every 200-400 m by playback of local song recordings. Collected spe- 
cimens were quickly replaced by new territory holders (from 12. to 13.V1.1973). — For re- 
view of leucopsis biology and distribution see Wunderlich (1988a). 


Breeding: In V and VI d displayed marked territorial behaviour, especially on playback of 
their own voice: when only a few verses where played, the territory holder would approach 
the loudspeaker within a few seconds. Testes between 5 and 7mm in M VI are of maxi- 
mum size and mark the breeding period. No @ collected; they were apparently breeding, 
no carrying of food was observed up to M VI (when leaving the area). In Dolpo oviposi- 
tion may presumably take place E V/A VI, hatching E VI, fledging as late as (early) VII. 


Vocalizations (Fig.108a-e): They are very conspicuous and easily to be identified as terri- 
torial song or call over large distances: verses are produced as continuous sequences of na- 
sal notes which are rich in harmonics, a very characteristic “hä hä hä hä ..” (however, cails 
of Mycerobas carnipes are somewhat similar). Depending on arousal of individual speci- 
mens, distances between notes and note length may differ, but are constant within the verse; 
2-11 notes form a verse. Without playback the individual d produced 1 or 2 verse types 
(Fig.108a, a’/a’’). Aggressive @ calls on verse playback are shown in Fig.108e/e’. 


Songs rich in harmonics are not used by S. carolinensis, which is believed to be closely 
related to leucopsis (but see Mayr & Short 1970:65), but are apparent in a few carolinen- 
sis call types (for sonagrams see Löhrl 1988a Fig. 41). Sitta species which are currently 
placed in distantly related species groups also use this note type (canadensis: Löhrl 1988a 
Fig.34, Chappuis 1976; krueperi: Löhrl 1988a Fig.32; whiteheadi: Löhrl 1988a Fig.29; 
pusilla: Löhrl 1988a Fig.26; ledanti: Vielliard 1978). Species lacking this call type, may 
have lost it secondarily. Therefore, strongly nasal, harmonic-rich vocalizations are probably 
an old nuthatch heritage. 


Sitta cashmirensis Brooks 
Sitta [europaea] cashmirensis 
Material: 1 specimen: D Dolpo Distr., Gompa/Tarakot, 3300 m; 6.VI.1973: 1¢. 


Measurements: Wing-L 85 mm. — Tail-L 47 mm. — Bill-L/-Height 15.5/4mm. — WTI 23.5%. — TWI 
33.300: 


Notes: The d shows marked brightened tips of the lower tail coverts. Kleinschmidt’s (1928) inter- 
pretation: “Brown coloration nearly completely replaced the white tips and the grey base of the lower 
tail coverts.” See Löhrl (1988:52-57, 189-190). 

Horizontal, vertical: I encountered cashmirensis only once in the NW Dhaulagiri massif 
above Gompa village near Tarakot, 3300 m. 1 pair was living at the edge of a mature Pi- 
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cea smithiana forest mixed with Betula utilis, which were common along the (artificial) 
edge (3.-6.VI.1973); the birds were very probably at the breeding site (testes still only 
slightly developed). No song activity; in the same forest patch S. leucopsis (which see) was 
also present, but apart from cashmirensis in the forest interior. This locality marks the E 
outpost of the small area of this Himalayan endemic. It is a dry region, and in Nepal the 
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Fig.108: Vocalizations of Sitta species. — a-e) S. leucopsis; territorial song (a-d) and calls (e); a-a”) 2 
spontaneously given verse types, Gompa/Tarakot 4.VI.1973; b) Ist d, song given after playback, Ring- 
mo 12.V1.1973; c-d) 2nd 3, 3 verse types given after playback, Ringmo 14.V1.1973; e-e’) 2 calls gi- 
ven in territorial context after playback, Ringmo 14.V1.1973. 

f-h) S. castanea; territorial song; f-f”) 3 verses of 1 d, Kathmandu, Balaju 5.V.1973; g-g’’) 3 verses 
of 1 3, Tada/Kabeli Khola 25.1V.1988; h-h’’) 3 verses of 1 6, N Sunichare 4.IV.1988. 

i-l) S. himalayensis; territorial song; i-i””) 3 spontaneously given verses of 1 d, Puspati 16.IV.1988; 
k-k’) 2 verses of 1 3, k: spontaneously given, k’: after playback, Phulchoki Mt. 22.11.1980; 1-1) 3 
verses of 1 d, I: spontaneously given, 1’-l’”: after playback, Mai Pokhari 26.III.1980. 
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species is also apparently confined to dry areas; for historic-ecological reasons it did not 
succeed in reaching the arid areas of the Inner Valleys to the E (Thakkhola, Manang; cf. 
Sitta). — Inskipp & Inskipp (1991) give the vertical area belt as 2400-3505, but without de- 


’ 


tails. Their remark “Fairly common in the northwest ...” remains to be substantiated. 


Sitta himalayensis himalayensis Jardine & Selby 
On the relations to S. pusilla see Löhrl (1988a:188-189). 


Material: 4 specimens: D Mustang Distr, Thakkhola, Lete, 2600 m, 5.XII.1969: 2. G Parbat Distr., 
Ghorapani Pass, 2800m, 27.VII.1970: 2. N Makwanpur Distr., Mahabarat Mts., Daman, 2500 m, 
23.11.1970: 2. J Ramechap Distr., Thodung near Those, 3200 m, 9.IV.1973: &. 


In addition a d6 from Ting Sang La was examined (B Sindhu Palchok Distr.), 3400m, V 1969, 14.5 
g (ZFMK). 

Measurements: Wing-L: 3 (2) 75-77mm; 2 (3) 72-74.5mm. — Tail-L: 3d (2) 39-39.5mm; 2 (3) 36- 
37mm. — Bill-L: 5 (2) 13.5-14.5mm; 2 (3) 3mal 14mm. — Bill-Height (at the thickest part of the 
lower mandible): d (2) 3.8-4.1mm; 2 (3) 4-4.5mm. — Tarsus-L: d (2) 17.5-18mm; 2 (3) 17.5- 
18mm. — WTI (5) 20.1-23.4%, x=22.1; — TWI (5) 49.7-52.7%, x=50.6. 

Horizontal: I met himalayensis in all parts of the country I visited, from Thakkhola in the 
W to the Darjeeling/Sikkim border but not N of the main range. At the sites of appropri- 
ate elevation the White-tailed Nuthatch was present nearly everywhere, but not common. 
In the northward directed valleys it may occur near the S feet of the main range, e.g. Ka- 
beli Khola (near Yamputhin :Taplejung, breeding proven). It inhabits the S parts of the mid- 
lands (Daman :Makwanpur, see Material) as well. S. himalayensis avoids areas outside the 
monsoon influence, even sites at appropriate altitude as in Thakkhola. There it is absent N 
of Lete where large forested areas at medium altitude harbour no nuthatch species at all 
(see Sitta). There is no proof of this absence in additional Inner Valleys (upper courses of 
Marsyandi and Buri Gandaki) but the situation is very probably the same there. 


Vertical: 17 of our observations (out of 22) from 4 years at all seasons were made between 
2000m and 2800m. Below 2000m: Yamputhin, 30.1V.1988 (:Taplejung): 1650-1900 m; 
Dhunche, 27.4.1973 (:Rasua Garha) 1900m; — above 2800m: Thodung, 9.IV.1973 
(:Ramechap) 3200 m. — Diesselhorst (1968) indicates highest finds at 3400 m (overlooked 
by Inskipp & Inskipp [1991]), according to the field label even 3800 m (Ting Sang La, B 
V); but at this altitude only nearly pure Abies-Rhododendron forest exists, which is avoi- 
ded by himalayensis. The following sites mark the lowest breeding places: 1560 m: terri- 
torial pair at Phulchoki Mt. III-V 1979 (:Lalitpur, Löhrl 1988a); 1650m breeding record at 
Yamputhin (:Taplejung). 

Habitat: S. himalayensis is to be regarded as a species of the subtropical monsoon-influ- 
enced evergreen broad-leaved forests of the S Himalayan macroslope, as previously stated 
by Diesselhorst (1968:352). There are only a few exceptions: At the upper limit Quercus 
semecarpifolia stands fade out, tree Rhododendron and Abies spectabilis prevail (3200 m, 
Thodung :Taplejung). In the upper Mai Khola Valley (:Taplejung) I found it in Tsuga du- 
mosa forest (2800 m, 16.IV.1988). 


Breeding: Early season; the ¢ from Thodung (9.IV.) reacted aggressively on playback of 
its own song; gonadal state (5mm) close to maximum. Löhrl (1988) calculated onset of 
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oviposition of a pair at 2140m at B IV; on 22./24.IH. another nest was under construction 
(1820 m); feeding of juveniles in nest at 1650m on 30.IV. Therefore IV is the preferred 
month for oviposition, breeding and rearing. This is confirmed by Biswas (1963a): skins 
from III and IV ali showed breeding activity; the same holds true for the neighbouring Sik- 
kim for III-V (Ali 1962). Maximum gonadal state is reported by Diesselhorst (1968:352) 
till M V. — At a breeding hole, an exactly “fitting” woodpecker hole, there were no glued 
materials to be seen at the outer hole entrance. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.108i-l) are partly homogeneous trills, sometimes quite 
harsh with “é” prevailing (Fig.1081/1”), sometimes soft like “djü djü djü...” (Fig.1081/1”). 
Verses of territorial song consist of only one note type, which, however, may be slightly 
varied within a verse (Fig.108h/h’’). Notes of various song types differ greatly between dif- 
ferent d (Fig.108i/k/l) and in individual 9 (Fig.108k/k’). Up- and downward opened an- 
gular notes are used. Frequency band of notes from 720 Hz (Fig.1081) to 1760 Hz (Fig.1081). 
3d aroused by playback of song alter note types to simple downstrokes. Verses are about 
0.5 to 1 s long. 


Sitta castanea 
S. [europaea] castanea 


Horizontal: Our observations originate from S Annapurna, from the Kathmandu Valley and 
from near the E border. — Annapurna, between Tilhar und Kusma (19.11. :Kaski); — Kath- 
mandu, Balaju Park (23-III., 5.V. :Kathmandu); — Siwalik foothills N Sunichare (4.IV.); Mai 
Khola Valley, ascent to Ilam (8.IV. both :Ilam); = from Paniporua to Hinwa Valley (20.IV. 
:Panchthar); — confluence of Kabeli and Tada Khola (25.IV. :Taplejung). 


Vertical: The few data range between 250m (Siwaliks) and 1400m (Kathmandu Valley; 
Paniporua/Hinwa Valley). Inskipp & Inskipp (1991) note occurrence up to 1830m, but the 
upper limit of the breeding belt is yet unclear. Löhrl (1988a) discovered a nest at the foot 
of Phulchoki Mt. (:Lalitpur, 1540m), a pair of S. himalayensis in the close vicinity at 
1560 m, but without proof of breeding. Possibly the two species are parapatrically distri- 
buted and may compete where they meet at close range at their lower and upper vertical 
limits, respectively, though their ecological requirements (see Löhrl 1988a, Diesselhorst 
1968) and their vertical distributions are quite different. 


Vocalizations: Territorial song (Fig.108f-h) is a short trill of 1 s or less sounding like a ra- 
pid “we we we...”. When in other song types notes are closer to each other (Fig.108g) or 
even united to one long “supernote” (Fig.108f), a soft trill results, “&”-notes still being no- 
ticeable. The individual note is angular, opened downwards, with sides of equal length in 
most cases, sometimes the first one also angular in itself. Frequency range narrow, rough- 
ly between 2500 and 4500 Hz. According to Löhrl (1988a) free-living S German S. euro- 
paea did not react to the voices of caged and sexually stimulated S. castanea, which they 
could hear in their breeding territories. — For additional sonagrams see Löhrl (1988a, 
Fig.19). 
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TICHODROMIDAE 


Tichodroma muraria 


Horizontal: Our observations during the breeding season are from the northern parts of the 
Dhaulagiri range. - Below Phoksumdo Lake (6.VI.), upper Barbung Khola, Charka (21.VI.), 
ascent to Dudje La, Lo Valley, several sp. (25.VI. all :Dolpo); — Jomosom (21.-27.IIL.). 
Tukche (27.IH.), Dapa Col above Tukche (18.VII. all :Mustang); — Kusma (20.III. :Parbat). 


Vertical: During the breeding season (VI, VII) six records from 3350 m (Ringmo) to 4500 m 
(Lo Valley), two of them are proof of breeding activity (see below). — Records outside bree- 
ding season (III) range from 750m (Kusma) to 2750 m (Jomosom) (see Inskipp & Inskipp 
1997). 


Habitat: During the breeding season generelly rock faces where the Wallcreeper searches 
for food and displays its butterfly-like staggering courtship flight. On the dry monsoon- 
protected northern slopes of the main range at least the upper parts of the forest belt may 
also be inhabited during the breeding season (Ringmo). Besides cliffs, horizontal gravel 
fields and rock debris are regularly visited and are apparently desired feeding areas. Dies- 
selhorst (1968:354) observed Wallcreepers looking systematically for food on gently sloped 
side moraines of the glaciers in High Khumbu near 5000 m. The gravel banks of rivers are 
also commonly inhabited, at least outside the breeding season (Kusma, III; Jomosom, III): 
here the birds crawl even beneath the pebbles in search of food. At least at low altitudes, 
where rock faces and cliffs are absent, gravel beds along rivers are the regular winter ha- 
bitats. 


Breeding: Until now only two records indicate the season: A nest in an inaccessible cliff 
was robbed by two martins (Martes flavigula) with both parents fluttering around them be- 
low Ringmo/Phoksumdo Lake on 6.VI.1970, 3350m (Martens 1971). One specimen was 
collecting and carrying food in Lo Valley near Charka on 25.VI. 1973, 4400m. From 25. 
to 27.11.1974 one (or several) d sang and displayed in the “sediment rocks” near the Jo- 
mosom Airfield (2750m). This ¢ might also have been at (near) the breeding place. The 
preferred altitudinal range for breeding is still unknown and may vary greatly according to 
the local amount of precipitation. 


Vocalizations: Apparently very similar to European populations; for sonagram of territori- 
al song recorded at Jomosom see Martens & Geduldig (1990). The species already starts 
singing in the winter quarters, and the song can be heard from the pebble fields along ri- 
vers (Kusma, III). 
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CERTHIIDAE 


Certhia 


Four Certhia species live in the Central Himalayas, the highest species concentration of 
treecreepers in the Holarctic Region (discolor, nipalensis, himalayana, familiaris). Their 
breeding area extends from 2000 to appr. 4200 m in altitude, a good hint for the Palaearc- 
tic affinities of the genus. The tree-bark niche of the lower forest belt from the Terai low- 
lands up to 2000m, however, is not regularly exploited by passerines with long curved 
pincer-like bills (but see Alcippe castaneceps). The ecological separation of the four spe- 
cies is achieved by several factors. (1) Every species inhabits a different altitudinal belt, but 
they overlap and separation is not complete (especially in familiaris and nipalensis, partly 
in himalayana; Martens 1981). (ii) Within the preferred congruent altitude, the single spe- 
cies inhabit slightly different forest formations, but separation is again not complete, and 
up to three species have been found on territory at close range during the breeding season 
(familiaris, himalayensis, nipalensis, Dhorpatan Valley, Martens 1972; Table 17). (iii) Eco- 
logical separation of several species in one locality seems to work via different bill lengths 
and thus different feeding strategies. (iv) Even within the single species, there are marked 
intraspecific differences in d/@ bill lengths, which do not even overlap in himalayana or 
hardly do so in familiaris. 


Tab.17: Syntopic occurrence of Certhia species during the breeding season (IV, V), recorded mostly 
within a few hundred meters and within the same forest type (except Purano Marpha). Symbol in 
brackets: possibly not breeding; altitude in m. 


locality altit.[m] familiaris nipalenis himalayana discolor 
Thimang 2550 - + = = 
Mt. Phulchoki 2600 = = = a 
Paniporua 2700 _ = = E 
Dhorpatan 2950 - - - = 
Purano Marpha 3200 + = a > 
Thaksang 3200 + = (+) 2 
Simbua Khola 3300 - - = = 
Gompa/Tarakot 3300 ~ = + = 
Lassetham 3400 + ~ _ = 
Phoksumdo Lake 3600 - a + as 


Certhia discolor discolor Blyth 


Material: 2 specimens: D Myagdi Distr., Myagdi Khola between Boghara and pasture Dobang, 2250 m, 
21.V.1995: 18 (song specimen). B Sindhu Palchok Distr., ascent to pass Ting Sang La (E slope), 
2350 m, 13.IV.1973: 1d (song specimen). 


Measurements: Lengths of bill and hallux claw of all treecreeper species is the “chord length”, not the 
slightly longer line along the upper bill/claw surface. Measurements encompass Diesselhorst’s mate- 
tial (ZSM). — Wing-L 3 (5) 69-72.5mm, x=70.3; 2 (1) 69.5mm. — Tail-L 3 (5) 69-80 mm, 
x=74,1mm; 2 (1) 78mm. - Bill-L & (5) 13-17mm, x=15.5; 2 (1) 15.5mm. — Tarsus-L 6 (5) 17- 
18mm, x=17.4; 2 (1) 17mm. — Hallux claw-L ¢ (5) 8.5-10mm, x=9.1; 2 (1) 9mm. — WTI (6) 
16.4-19.3%, x=17.9 — TWI (6) 98.6-112.2%, x=106.5. — Bill-L in % of Wing-L 3 (4) 18.8-22.9%, 
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x=21.5; 2 (1) 22.3%. — Hallux claw-L in % of Bill-L 3 (3) 54.6-56.7% (because of its short bill on- 
ly 76.9% in one 3); 2 (1) 58.1%. — Testes strongly developed: 9 x 6 and 8 x 5mm. 


Notes: In 15 bill dark brown, below lighter, feet grey-brown. 


Horizontal: My records range from the SE Dhaulagiri nearly to the Sikkim/Darjeeling bor- 
der. -— Upper Myagdi Khola, near pasture Dobang and between Boghara and Dobang (21.V. 
:Myagdi, see Material); Phulchoki Mt. (19.-22.11I :Lalitpur); ascent to Pass Ting Sang La, 
E slope (13.IV. :Sindhu Palchok, see Material); N Mai Majuwa (27.III.); between Gitang 
Khola Valley and Dhorpar Kharka (13.IV., both :Ilam); path to Paniporua from Ilam (16.IV.), 
Paniporua (17.IV., both :Panchthar). — The records from the upper Myagdi Khola, where 
at least 25 were observed and heard, are the westernmost of the species’ range within the 
breeding season. The skins no. 416, 417 and 418 from Thakkhola and Dhorpatan (Martens 
1972), the latter locality even further west than the Myagdi Khola, do not belong to dis- 
color but to nipalensis (416, 418) and familiaris (417). 


Vertical: The above records extend from 2100 m (Mai Majuwa) to about 2700 m (Paniporua 
area), and all additional 8 observations are equally distributed over this vertical belt. Ins- 
kipp & Inskipp (1991) give as vertical distribution 2000-2750 m and 3050m as an excep- 
tion. In general, during the breeding season the vertical distributional bandwidth does not 
exceed 800m. On Mt. Phulchoki (Kathmandu Valley), discolor is known from 2000m 
(Diesselhorst 1968:356) to 2650m, close to the summit. 

Habitat: Broad-leaved forests in the subtropical cloud zone, mainly oaks, which are the pre- 
dominant tree at least from 2400m upwards. I never came across discolor in coniferous 
stands. The Sikkim Treecreeper avoids dense and closed forests, but prefers light forest ed- 
ges. All my own observations were made in artificially thinned out forest (Phulchoki Mt.), 
small forest clearings (Mai Majuwa, below Dhorpar Kharka), sometimes close to the next 
human settlement (Ting Sang La) or to forest edges, which, without exception, originated 
by human activities, often by forest burning (Paniporua area, 5d singing at a few km di- 
stance in thinned-out Quercus semecarpifolia forest). 


Breeding: Apparently an early breeder. Diesselhorst (1968:356) found distinctly enlarged 
testes on 9.III. (2000m); singing d on territory on 13.IV. (testes 9mm, Ting Sang La, 
2350 m). Territorial d generally in III and IV, rarely in V (see above). Up to now no bree- 
ding record exists for Nepal. 


Vocalizations: Territorial song is a loud trill, in general characters and in loudness similar 
to himalayana, but no introductory note is present at the beginning of the verse. For de- 
tails and sonagrams see Martens (1981a). Recorded song period IH and IV, exceptionally 
to 21.V. (upper Myagdi Khola). 


Certhia himalayana himalayana Vigors 


Taxonomic note: According to Vaurie (1957c) C. h. infima Ripley is at the best to be clas- 
sified as a subtle form, not as a well marked subspecies. 

Material: 9 specimens: D Dolpo Distr., Ringmo/Phoksumdo Lake, 3650m, 25.V.1970: 12 * Gom- 
pa/Tarakot, 3250 m, 6.VI.1973: 12 ** Myagdi Distr., Dhorpatan, 2950 m, 20.IV.1970: 12, 23.V.1973: 
1d ** Mustang Distr., Purano Marpha, 3150-3300m, 16.-19.III.1974, 25.1V.1980: 23, 12, 1 0 * 
Dhumpu near Jomosom, 2900 m, 23.11.1974: 1d. 
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Measurements: Wing-L 93 (4) 72-75 mm, x=73; 2 (4) 66-70 mm, x=67.6; o (1) 71.5mm. — Tail-L 3 
(4) 64.5-70mm, x=67.5; 2 (1) 61mm; o (1) 66mm. - Bill-L ¢ (3) 19-21mm; 2 (4) 15-18.5 mm, 
x=16.6. — Tarsus-L 3 (4) 15.5-16.5, x=16; 2 (4) 15-16.5mm; x=15.4. — Hallux claw-L & (4) 8- 
9mm; 2 (4) 7-8mm; o (1) 8mm. — WTI (8) 18.2-22.2%, x=19.7, s;=1.34. — TWI (6) 89.6-97.2%, 
x=92.2, s;=2.62. — Bill-L in % of Wing-L 3 (3) 26.4-29.2%; 2 (4) 22.4-26.4%. — Hallux claw-L in 
% of Bill-L 6 (3) 40.5-47.4% (X=43.6); 2 (4) 43.2-47.1% (x=46.0). 

Notes: 15 (Dhorpatan, 23.V.1973) with well enlarged testes (8 x 5mm) has bill horn-brown above 
and whitish below; grey-flesh-coloured legs. 


Horizontal: My observations range from NW Dhaulagiri (:Dolpo) to N Annapurna (:Man- 
ang), where the species reaches its eastern distributional limit. - Ringmo/Phoksumdo Lake 
(25.V.), Gompa/Tarakot (6.VI.), Suli Gad Valley (25.V.), Kakkot in upper Barbung Khola 
Valley (12.VI. all :Dolpo); — Dhorpatan Valley (20.IV., 9.-23.V. :Myagdi); — Thakkhola: dry 
areas between upper village Ghasa, Lake Titi and Dhumpu/Jomosom (13.-23.III., 23.IV.- 
1.V., 14.V. all :Mustang); — Marsyandi Valley: between Thimang pasture, Chame and Pi- 
sang (17.IV. :Manang). 


Vertical: The records mentioned above, all within the breeding season (IV, V), range be- 
tween 2200 m (Kali Gandaki Valley), 2550m (Marsyandi Valley) and 3650 m (Phoksumdo 
Lake), and very likely cover the whole vertical area belt of the species in Nepal. Eleven 
of the 16 records are between 2900 m (Dhumpu) and 3300 m (Tarakot). 


Habitat: In contrast to familiaris and nipalensis, C. himalayana prefers open forests, espe- 
cially forest edges, where the trees are gradually thinning out to more or less treeless land- 
scape. Park-like vegetation in agricultural areas, for example peach and apricot orchards 
close to villages in Thakkhola (:Mustang), is also regularly inhabited (like brachydactyla 
in C Europe). Forests consist of Pinus wallichiana, Cupressus torulosa, Picea smithiana 
(localities in Thakkhola, Dolpo, Manang), in addition Abies spectabilis in the Dhorpatan 
Valley, where himalayana lives in the close neighbourhood of familiaris and nipalenis 
(Tab.17). Due to the adaptation to arid habitats in central Asia, the area in Nepal is confi- 
ned to the western drier parts of the country, and in the Dhaulagiri/Annapurna region the 
species reaches the easternmost limit of its western area (see Portenko & Wunderlich 1980). 
Very obviously the distribution is confined there to the dry northern slopes and Inner Val- 
leys like Dolpo, Thakkhola and Manang, only the Dhorpatan Valley in SW Dhaulagiri being 
an exception. In monsoon-reduced central Thakkhola, the dense fir forests of Thaksang, 
where familiaris commonly lives, are largely avoided by himalayana, but a few kilometers 
to the N, above Marpha, habitats for both species are present in close proximity (Pinus/Cu- 
pressus forests, orchards with old peach trees versus Abies forest). At the southern edge of 
the Dhorpatan Valley, where himalayana, familiaris and nipalensis coexist, no habitat dif- 
ferences were traceable in IV/V 1970 and 1973; the three species were seen there at close 
range and caught in a few permanently erected mist nets. 


Breeding: Apparently an early breeder. In M IH still in flocks of up to 3 specimens but 
pairs already present (Purano Marpha), first territorial songs heard, but only slight response 
to playback of song; testes only slightly developed: 2mm 19.III., 3mm 23.III. 2 nests 9.V. 
and 13.V., at least one still with eggs, testes with max. size 8mm on 23.V. (Dhorpatan, 
2950 m). Song period extends from M III (Purano Marpha, 3200 m) at least to M VI (Bar- 
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bung Khola, 3000m) and B VII (Thaksang, 3150m), but none was singing on 10.-12.V. 
near Purano Marpha. Inskipp & Inskipp (1991) point to early nests on 9.IV. (however not 
corresponding to testes size, see above) and with young on 8.V. 


Vocalizations: Territorial song is a loud trill consisting of nearly identical notes preceded 
by a spaced-apart and slightly different introductory note. Song is to be heard over fairly 
long distances and a good indicator of the species’ presence. No differences in the territo- 
rial song in Afghanistan, Kashmir and Nepal (Lohrl & Thielcke 1969, Martens 1981a). 
Song period at least from M [II to M VI (see Breeding), once heard (and tape-recorded) 
8.VII.1970, Thaksang. 


Certhia nipalensis Blyth 

Material: 5 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan, 2950 m, 23.1V.1970: 15 ** Mustang Distr., Thak- 
khola, Chadziou Khola, 2600 m, 23.X.1969: 12. G Manang Distr., Marsyandi Valley, Thimang, N Ba- 
garchap, 15.1V.1980: 1d (song specimen), 16.1V.1980: 1d (song specimen; in spirit). B Sindhu Palchok 
Distr., Dadar Danda, 3150m, 23.IV.1995: 16. 

Measurements: They encompass Diesselhorst’s material (ZSM). — Wing-L < (5) 71.5-74mm, x=72.9; 
2 (2) 68 and 68.5 mm. — Tail-L 3 (4) 66-69mm, 2 (1) 76mm (measurements of this 2 from Thak- 
khola are not in keeping with the rest, the tail being remarkably long). — Bill-L 3 (5) 13.3-15 mm, 
x=14.2, 2 (3) 13-14.5mm. x=13.8. — Tarsus-L do (5) 18.5-19.5, x=19.0; 2 (3) 17-19mm, x=18.2. — 
Hallux claw-L 9 (5) 8.5-9mm; 2 (3) 8-9mm. — WTI (7) 16.8-20.3%, x=19.0. — TWI (5) 89.2- 
111.0%, X=97.0. — Bill-L in % of Wing-L 3 (5) 18.6-20.7%, x=19.4; 2 (2) 19 and 21.3%. — Hallux 
claw-L in % of Bill-L 3 (5) 60-67.7%, x=63; 2 (3) 58.6-64.3%. 

Horizontal: Our records extend from SW Dhaulagiri nearly to the Sikkim/Darjeeling bor- 
der. — Dhorpatan (23.IV.), upper Myagdi Khola N Dobang (24.V., both :Myagdi, see Ma- 
terial); — Chadziou Khola (23.X. :Mustang, see Material); — between Deorali and Chitre 
(2.V. : Parbat); — Marsyandi Valley, Timang (14.-16.IV. :Manang, see Material); — Dadar 
Danda W Kalinchok Mt. (19.-23.IV. :Sindhu Palchok); — pasture Lassetham (8.V.), pass 
Deorali between Yamputhin and Hellok (17.V.), upper Simbua Khola (11.-12.V. all :Taple- 
jung). 

Vertical: According to the above records, nipalensis occupies an altitudinal belt from 2550 
to 3400m during the breeding season (IV, V). 2550m (Thimang) seems to be quite low, 
the next higher records are already 2800m (Deorali/Chitre) and 2900m (Simbua Khola) 
and all others are evenly scattered up to 3400 m (Lassetham, Deorali). Inskipp & Inskipp 
(1991) extend the range up to 3660 m in summer (no localities given). During summer, the 
altitudinal belt encompasses about 1100 m, though great local differences seem to exist. 


Habitat: C. nipalensis inhabits, depending on altitude, a variety of broad-leaved and coni- 
ferous forests: open and spaced broad-leaved stands (Thimang), Abies densa, Tsuga du- 
mosa, tree Rhododendron forest (Simbua Khola), Abies spectabilis, Pinus wallichiana 
(Dhorpatan), Abies densa, Rhododendron hodgsoni (Lassetham, Deorali). All habitats have 
heavy monsoon precipitation and thus most trees are covered by a rich layer of lichens and 
mosses. They are regularly searched for food, even beneath the large horizontal branches, 
a good field character for nipalensis. Diesselhorst (1968:357) found it even in pure Rho- 
dodendron stands. The Nepal Treecreeper has a considerably higher population density in 
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the wet eastern parts of the country, especially east of the Arun (but was likewise common 
in the Kalinchok area, IV 1995), and is much rarer in the central and western parts, where 
the species reaches the western limit of its range. 


During the breeding season, nipalensis was recorded in syntopy with familiaris, especial- 
ly in E Nepal, where nipalensis seems to be slightly commoner, and also with himalaya- 
na, but only in Dhorpatan, where treecreepers are especially abundant (Tab.17). 


Breeding: Apparently an early breeder. & from 15.IV. (Thimang, 2550 m) and 23.IV. (Dhor- 
patan, 2950 m) had testes of maximum size (8 x 4mm); nest find on 21.IV. with three fresh 
eggs (Dadar Danda, 3200m); young are raised in V (for further details see Diesselhorst 
1968:357 and Inskipp & Inskipp 1991). The Certhia nesting record for Dhorpatan (Mar- 
tens 1972, Inskipp & Inskipp 1991) does not apply to this species but to familiaris. How- 
ever, nipalenis (see Material) is present in the area during breeding season. The nest at 
Dadar Danda was 80 cm above ground in a fissure of an old fir tree; it was built entirely 
of dry stems of moss and lined with a few feathers — a quite simple, loose and fragile con- 
struction. The first nipalensis nest ever recorded. 

Vocalizations: Territorial song is a short unobtrusive but shrill trill lasting about | s (Mar- 
tens 1981a for sonagrams), but once the identity is clear, it is a good indicator of the pre- 
sence of the species. Song period extends at least from M IV (Thimang) to M V (Deorali). 


Certhia familiaris mandellii Brooks 


Taxonomic notes: The birds breeding in Nepal are C. f. mandellii, which in N Punjab are 
said to mix with hodgsoni (Vaurie 1959:539). In his “Systematic Notes” Vaurie (1957c) 
had not yet mentioned this important situation, and in the AMNH, New York, there is no 
material to document such mixing apart from a single bird (a hodgsoni) from Kashmir. A 
specimen from Arsu, Kulu District, Punjab (Ann Arbor No. 77739, Koelz leg. 18.X1.1933), 
probably the westernmost skin of mandellii in existence, showed no sign of hybridization 
with hodgsoni. Contact between mandellii and hodgsoni in the NW Himalayas would be a 
meeting of two extremely differentiated forms. 


Fig.109a shows that the somewhat smaller, distinctly lighter hodgsoni has a considerably 
longer bill and shorter hallux claws than mandellii. — C. f. hodgsoni: Bill-L in % of Wing- 
B732(0),26.3 30.0% X=27.7, s=1.27; 2 (7) 22.7-26.6%, x=24.4, sı=1.36 (cf. Fig.109b). — 
Hallux claw-L in % of Bill-L 3 (7) 41.7-47.1%, x=44.2, sj=1.76; 2 (7) 44.1-56.7%, 
x=49.4, s,=4.32. 

Evidently the bill-length relationships for C. f. persica are much the same as those for 
hodgsoni (according to Stresemann 1928, p. 364 [citation translated]: “In colouration ex- 
tremely similar to [or indistinguishable from] C. f. familiaris ..., but bill much longer, in 
both sexes just as long as in C. f. corsa Hartert.”). C. f. tianschanica (12 examined in the 
AMNH and 3 in the Berlin Museum) is also as long-billed as hodgsoni, but none of the 
southern marginal populations (corsa, caucasica, persica, tianschanica, waschanensis |see 
below], khamensis, mandellii) is as relatively short-clawed as hodgsoni. 

The difference between mandellii and hodgsoni (mandellii having a relatively short bill and 
relatively longer hallux claw) also distinguishes the sexes within each subspecies (cf. the 
percentage values) and appears in Europe as a difference between the species C. familiaris 
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Fig.109: Scatter diagrams to show 
proportional interrelations of body 
structures of Certhia familiaris man- 
dellii and C. f. hodgsonii. a) hallux 
toe length versus bill length; b) bill 
length versus wing length. 


and C. brachydactyla. It is by no means certain that hodgsoni actually belongs to the bio- 
species C. familiaris; the file on its taxonomic status is not yet closed. 


The treecreepers to the northeast of mandellii are generally lumped under the name kha- 
mensis, but they are not a homogeneous group. For instance, the population of Washan Mt. 
(waschanensis Kleinschmidt & Weigold) is distinct. Birds from SE Tibet, from parts of 
Szechwan and from Yunnan have Wing-L up to 74mm (12 &: 68-74mm, x=70.0, s;=1.76) 
and belong to khamensis. Some of their indices: Bill-L in % of Wing-L 3 (10) 21.3-26.4%, 
x=23.8, s;=1.86; 2 (6) 19.3-23.6%, X=22.5, s;=1.65. — Hallux claw-L in % of Bill-L od 
(10) 45.7-60.0%, x=52.5, s,=4.79; 0 (6) 51.5-64.3%, xX=57.7, sj=4.48. 

Material: 13 specimens: D Dolpo Distr., Gompa/Tarakot, 3300m, 5.VI.1973: 12 ** Myagdi Distr., 
Dhorpatan, 2950-3400 m, 4.V.1970 (2 caught by hand on the nest), 11.-23.V.1973: 3d, 12 ** Mu- 
stang Distr., Thaksang above Tukche, 3150-3300 m, 25.X1.1969, 4.11.1974, 28.IV.1980: 3d (d¢ from 
28.1V.1980 song specimen) * Purano Marpha, 3200-3300 m, 16.-17.111.1974: 18, 12 * above Dhum- 
pu near Jomosom, 3000 m, 23.11.1974: 18 (N), 12. B Rasuwa Distr., Gosainkund, Syng Gyang, 
3300:m,, 26:.1V.19737 ke 


Measurements: This section includes additional skins from Nepal (Nat.Hist.Mus. London, Field Mu- 
seum Chicago, Zool. Staatssamml. München; altogether 42 skins). — Wing-L & (21) 63.5-72mm, 
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x=68.1, s,=2.48; ¢ pull. (3) 68-69 mm; 2 (12) 63-69 mm, x=65.4, s;=1.82; 2 pull. (3) 63.5-64.5 mm; 
o (2) 63.5 and 67 mm. — Tail-L 3 (12) 58.5-70 mm, x=64.5, s;=3.49; d pull. (3) 64.5-67mm; @ (7) 
54.5-64mm, x=60.8, s,=3.38; 2 pull. 2x61.5mm; o 65mm. - Bill-L ¢ (19) 13.5-17 mm, x=15.3, 
S02. 6) pull] G) 12.5-13.5mm; 2 (11) 12-14mm, x=13.4, s,=0.81; 2 pull (3) 11-13 mm; 0 2) 12 
and 15mm. — Tarsus-L 3 (7) 16-18mm, x=16.7, s,=0.70; & pull. (2) 16.5 and 17.5mm; ? (4) 16- 
17mm, x=16.4; o (3) 15-17.5mm. — Hallux claw-L 9 (19) 8-10 mm, x=8.7, s;=0.55; 3 pull. (3) 7- 
8mm; 2 (10) 7-8.8mm, x=8.0, s;=0.51; 2 pull. (3) 7-8.5 mm; o (3) 8-9mm. — WTI (37) 15.5-20.0%, 
x=17.8, sg=1.11. — TWI (25) 86.5-102.4%, x=94.5, s;=3.60. — Bill/wing index d (19) 20.6-25.0%, 
x=22.5, sj=1.24; 2 (11) 18.5-22.2%, x=20.5, s;=1.25. — Hallux claw-L/Bill-L index 3 (18) 50.0- 
66.7%, X=57.5, sg=4.85; 2 (10) 56.0-67.7%, X=59.9, s;=4.01. — Testes between 28.IV. and 23.V. strong- 
ly developed: 7-8 x 4-5 mm. 

Notes: Bill dark horn-brown to dark brown, base of lower mandible whitish or yellowish (d ) or orange 
(2). Feet grey-brown or grey flesh-coloured. 


Horizontal: Our records extend from NW Dhaulagiri to close to the Sikkim/Darjeeling bor- 
der, with most records in the Thakkhola area. - Gompa/Tarakot (5.V., see Material :Dol- 
po); — Dhorpatan (4.V.1970, 11.-23.V.1973, see Material); upper Myagdi Khola N Dobang 
(24.V. both :Myagdi); — Thaksang above Tukche (14.-17.III., 27.-29.IV., 25.XI., see Mate- 
rial); Purano Marpha (16.-17.IIL., 24.IV., see Material), Dhumpu above Jomosom (23.IIL., 
see Material; all :Mustang); — Trisuli Valley, Syng Gyang (24.IV., see Material :Rasuwa); 
— Chordung Mt./Jiri (29.I1.-1.IV. :Ramechap); — Thudam (27.V.), pasture Lassetham E 


Yamputhin (8.V. both :Taplejung.). 


Vertical: The above records, all within the breeding season (IV-VI) or close to it (III), range 
between 2900 and 3500 m. These altitudes indicate only the lower part of the altitudinal 
belt which is occupied by familiaris: Diesselhorst (1968:355) mentions records up to 4200 m 
in the Khumbu area during and shortly after the breeding season, whereas Inskipp & Ins- 
kipp (1991) present the observation of a recently fledged young at only 2800m, presuma- 
bly close to the breeding site. Though the affinities of familiaris are closest to the cold 
temperate palaearctically influenced upper forest belt, it may breed locally even below 
3000 m and thus penetrate into the upper zone of warm temperate forest types. The verti- 
cal belt during the breeding season is about 1000m wide, but there is considerable varia- 
tion (see: Habitat). 

Habitat: C. familiaris inhabits a great variety of differently structured forest types which, 
as usual at this altitude, consist of various coniferous trees. The only broad-leaved tree, be- 
sides various Rhododendron species, is Betula utilis, the latter only close to timberline. 
More common forests frequented by familiaris consist of Abies spectabilis, locally with Pi- 
nus wallichiana and Rhodendron arboreum (Dhorpatan Valley), often interspersed with Be- 
tula utilis (Thaksang); Pinus wallichiana and Cupressus torulosa (Purano Marpha in III 
and IV, absent there in mid V 1995); Picea smithiana with Betula (Tarakot); Abies spec- 
tabilis with Quercus semecarpifolia (Syng Gyang); Abies densa with several Rhododen- 
dron species, mainly hodgsoni (Lassetham, Thudam). Diesselhorst (1968:355) found it in 
pure Betula stands. 

The inhabited forests may be very thick/dense and the floor heavily shaded, the trees stan- 


ding close to each other (Abies forests of Thaksang) or they may be open, thinning out to 
single spaced trees (Dhorpatan Valley). C. familiaris seems to have highest population den- 
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sity in the less monsoon-influenced forest types north of the main range, especially in Thak- 
khola, where I found a rich population above Tukche (Thaksang) and above Marpha. C. 
familiaris is also present in Picea forests of lower Dolpo (Tarakot), but is apparently ab- 
sent from the dry Pinus and Cupressus forests on Lake Phoksumdo. Heavy monsoon cli- 
mate does not seem very favourable for familiaris, as it is not commonly encountered E 
of Mt. Everest close to the Sikkim/Darjeeling border: S of Mt. Kanchenjunga, when stay- 
ing in the appropriate altitude in IV and V, I found it only twice. The northern, somewhat 
protected part of the Khumbu area (Mt. Everest) receives less monsoon precipitation, but 
the species is rare there, too (Diesselhorst 1968:355). Areas near timberline are inhabited 
only by thin and scattered populations. 


Other Certhia species occur syntopically with familiaris (Tab.17): During the breeding sea- 
son, it may live in close proximity to nipalensis and himalayana. Only in the Dhorpatan 
Valley all three species coexist, with no discernible habitat difference. This also holds true 
for localities shared by familiaris and nipalensis. Only familiaris and himalayana, though 
they two may live close together, generally keep apart (see C. himalayana). However, in 
the upper Myagdi Khola, where strong climatic gradients prevail, I found three species 
distinctly spaced: discolor at 2250-2400m (broad-leaved forest), nipalensis at 2950m 
(Tsuga stands) and familiaris at 3200m (Abies forest; V). 


Breeding: It takes place quite early in the year and is confined to a short period only. In 
M to E II, small flocks together with Parus ater, P. rufonuchalis and Regulus regulus were 
still seen wandering around (Purano Marpha, 3200m, 106.111.1974; Dhumpu/Jomosom, 
3000-3100 m, 23.111.1974.). Song of familiaris within these flocks was sometimes heard. E 
IV (1980) in Thaksang, close to the former two localities, pairs were formed, and upon 
playback experiments mostly both partners came to the speaker. On 4.V. (1970) a nest with 
eggs was found (Dhorpatan Valley, 3400m). In accordance with these data, Diesselhorst 
(1968:355) did not find any sign of breeding activity M VI, when he arrived in the Khum- 
bu area. All young were fledged, and independent of the adults. Developmental state of 
testes see above, largest in E IV to E V. 


Nest in a hole of a Rhododendron tree, 50 cm above the ground, the bottom of the nest 
consisting of Rhododendron bark, above the bottom pieces of rotten wood, feathers and 
hairs; 4 eggs on 4.V., 2 incubating (3400 m). 


Vocalizations: C. familiaris is only an occasional singer, and I heard the spontaneous song 
only few times: still in flocks with other passerines (M/E III, see above), 8.V.1988 (3350 m, 
Lassetham), 27.V.1988 (3550 m, Thudam). Even during highest sexual activity in E IV (see 
above), no spontaneous song was heard in the pair-rich Thaksang population. Very likely, 
population density, especially in thick shadowy forests, may thus be underestimated. The 
territorial song in Nepal is very different from that in Europe, but close to the song in Si- 
chuan (Martens & Geduldig 1988, which see for sonagrams). Playback of song from Ger- 
many did not provoke any reaction in Thakkhola, but Nepal song is at least partly 
“understood” in Germany (Martens & Geduldig 1988). Even the meaning of certain calls 
is different in the two populations (Martens 1981a). 
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REMIZIDAE 


Cephalopyrus flammiceps 

Horizontal: My records are from S Dhaulagiri and NE Annapurna. — Muri, Myagdi Kho- 
la, 2d 12 (26.11.1970; at that time the first record for Nepal [see Martens 1972], :My- 
agdi); — above Bagarchap, Marsyandi Valley, 1d 12 (14.IV.1980); forest clearing Thimang 
above Bagarchap, 15 12 (15.IV.1980, ¢ singing), 15 (16.IV.1980; all :Manang). 


Vertical: 2100m Muri (26.IIl.); 2400m above Bagarchap (14.IV.); 2550m Thimang 
(15/16.IV.). Altitudinal records from Nepal range between 2100 and 3000m (Inskipp & In- 
skipp 1991), but they are not specified with respect to breeding activity. 


Habitat: Open broad-leaved forest or clearings with scattered trees (IV, presumed breeding 
ground; III, still in the winter quarters or on migration). The records near Bagarchap are 
on the borderline to the dry markedly monsoon-reduced area N of the Annapurna main 
range. The Fire-capped Tit is extremely local in Nepal; there is only one breeding record 
from Khaptad National Park. 


Vocalizations: The territorial song (Fig.103m; only once recorded near Bagarchap) is a trill 
of 4 to 25 double notes, the higher-pitched one with an angular structure. The trill is pre- 
ceded by an introductory descending whistle. Except for the number of double-notes, all 
recorded verses of this ¢d were alike. 


NECTARINIIDAE 


Nectarinia asiatica asiatica (Latham) 

N. [asiatica] incl. osea, bouvieri, oustaleti, talatala. 

Material: 6 specimens: N Chitawan Distr., Rapti Valley S Tekouli, Hatisar, 300 m, 12.-14.11.1970: 2d, 
4°. 

Measurements: Wing-L ¢ (2) 56.5-57mm; @ (4) 53-54.5mm, x=53.6. — Tail-L d (2) 33.5-35 mm; 
2 (4) 29.5-31 mm, x=30.1. - Bill-L & (2) 16.5-19mm, 2 (4) 17-18mm, x=17.3. — Tarsus-L 3 (2) 
13.5-14mm; 2 (4) 13.5-15mm, x=14.5. — WTI (6) 18.4-22.6%, x=20.6, s;=1.92. — TWI (6) 55.1- 
OVA%; 357.6, S;=2.38. 

Notes: Though all ? originate from the same season, only one is evenly yellow below, another one 
is patchily yellow. The distal white spots of the outer rectrices differ very much in size. 
Horizontal: Dharbang, Myagdi Khola (22.I1.); below Muri, ascent to Nerwang (27.IIL.); 
Beni (22.11; all :Myagdi); — below Dana (3.V. :Mustang); — Rapti Valley S Tekouli (12.- 
14.II., see Material; :Chitawan); — Kathmandu Valley, suburb (27.VI; IX, :Kathmandu); — 
Mai Khola, ascent to Ilam (8.IV. :Ilam). 


Vertical: My records range from 300m (Rapti Valley, see Material) to 1500 m (below Da- 
na) and 1550 m (below Muri). The upper limit of the Purple Sunbird is near 1800 m (Dies- 
selhorst 1968:372, Landmann et al. 1991; IV and V), so that the vertical area comprises 
about 1500 m. 


Habitat: All kinds of arboreal vegetation, but always in open and light parts: forest edges, 
clumps of bushes on river banks, cultivated land as long as at least scattered trees and bu- 
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shes remain. This sunbird penetrates into the suburbs of Kathmandu, where it is regularly 
met in gardens, and breeding in Kathmandu Valley has been confirmed (Inskipp & Inskipp 
1991). While hovering in front of distal parts of twigs, a d was capable of picking up ar- 
thropods, mainly spiders (Kathmandu, 27.VI.). 


Aethopyga 


Five species occur in Nepal; all breed (gouldiae, nipalensis, saturata, siparaja, ignicauda). 
Their common vertical area belt ranges from the tropical lowlands (200m, siparaja) to 
beyond timberline (4100 m, ignicauda), but the individual species’ distribution is limited to 
much narrower belts. Though there is considerable overlap at least in some places, all spe- 
cies occupy distinct belts of their own (Martens 1984, Landmann et al. 1991). Only rarely 
were more than one species found at close range (nipalensis and gouldiae, Lete 2400 m, 
V). The five Himalayan species penetrated into their narrow Himalayan areas from much 
larger area parts east and southeast of the Himalayas. There may be a still undescribed ta- 
xon in Nepal that is close to gouldiae. 


Aethopyga spec. 
Material: | specimen: D Mustang Distr., Chadziou Khola, 2650 m, 1.VII.1970: 1°. 


Measurements: Wing-L 51 mm. — Tail-L 33.5 mm. — Bill-L 15 mm. — Tarsus-L 13.5 mm. — WTI 24.5%. 
— TWI 65.7%. P10 2mm > coverts of primaries, P9 between P5 and P4. 


Notes: Upper head, the small upper wingcoverts and a broad blurred band across the back of this spe- 
cimen are conspicuously bronze-coloured, unknown in any other Aerhopyga-? (compared with mate- 
rial of the collections of the British Museum and the museums in Paris, New York, Berlin, Bonn, 
Dresden, Frankfurt/M. and Munich). According to size, wing/tail proportions and bill sculpture, this 
2 corresponds to Ae. gouldiae (Tab.18). 


Tab.18: Wing and tail relations (wing/tip index, WTI; tail/wing index; TWI) of some Aethopyga sub- 
species (2): 


WTI (%) x n TWI (%) X n 
Ae. gouldiae dabryi 19.2-23.9 20.8 10 64.2-70.9 67.3 10 
Ae. gouldiae gouldiae 17.2-22.0 19:6 4 60.0-69.2 62.8 4 
Ae. gouldiae isolata 17.3-20.8 18.7 10 62.1-69.7 67.0 8 
Ae. saturata assamensis 13.3-18.2 16.6 8 56.8-70.2 65.3 6 
Ae. nipalensis koelzi 15.8-20.0 172 6 74.3-87.1 82.3 4 


Horizontal, vertical, habitat: The above-mentioned specimen was mist-netted in dense 
broad-leaved forest, namely at the edge of a clearing with Arundinara bamboo thickets up 
to 5m high. Ae. nipalensis was also present there. This specimen was misidentified in Mar- 
tens (1984, Fig.13) as Ae. saturata, resulting in an unjustified extension of the altitude belt 
for this species (see Landmann et al. 1991). 


Aethopyga nipalensis 


Vertical (all subspecies): During the presumed breeding season (E IV-VI) records from 
2100m (Mure/Hurure, 16.VI.) to 3400m (Baldebas, 30.V.) covering a vertical area belt 
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1300m in width. 22 observations (localities) are evenly distributed over this range, but 
there is a slight concentration of 8 localities between 2550 and 2750 m. Inskipp & Inskipp 
(1991) indicate 1830-3505 m as vertical span during “summer”, but months are not given. 
Seems to arrive early in the breeding grounds: 29. III. at 2550 m in upper Gitang Khola, 
but also still in small flocks at this time; 24.IV. at 3200m in Syng Gyang. 


Habitat (all subspecies): The Green-tailed Sunbird, with its broad vertical area belt, inha- 
bits a remarkable array of forest types, a few of which are indicated here: Mixed Quercus 
(Mure/Hurure, 2100 m), Lithocarpus pachyphylla/Rhododendron/Magnolia (Dhorpar Khar- 
ka, 2700m), Quercus semecarpifolia/Magnolia (Pahakhola, 2750m), Abies spectabilis/Pi- 
nus wallichiana, Rhododendron (Dhorpatan, 3000m), Picea smithiana/Betula utilis 
(Gompa/Tarakot, 3300 m). In any localities, light open forests, clearings and forest edges 
are preferred. Ae. nipalensis also penetrates into the monsoon-reduced NW slopes of Dhau- 
lagiri near Tarakot and the Suli Gad Valley close to Phoksumdo Lake. It is, however, ab- 
sent in the upper Kali Gandaki Valley N of Lete, where monsoon precipitation abruptly 
falls nearly to zero. 


This species frequently exploits flowers but apparently does not entirely depend on flowers 
to feed: Agapetes serpens (Ericaceae) (11.IV.), Piptanthus nepalensis (Leguminosae) 
(24./25.IV., 9.V.), Berberis sp. (Rosaceae) (31.5./1.VI.), Aeschynanthus sikkimensis (Ges- 
neriaceae) (16./17.VI.). The birds suck up the nectar while sitting or hanging on twigs or 
hovering in front of flowers. 
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Fig.110: Vocalizations of Aethopyga nipalensis. — Territorial song (a-c) and calls (d). a) Paniporua 
19.1V.1988; b) Ist d Lassetham/Yamputhin 15.V.1988; c) 2nd d Lassetham/Yamputhin 15.V.1988; d) 
Gosainkund 24.IV.1973. 
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Vocalizations: The territorial song (Fig.110a-c) consists of note blocks (phrases; 0.2-0.4 s 
long), separated by pauses of only slightly longer duration than the blocks (0.5-0.7 s). The 
homogeneous and consecutive sequences of note blocks and pauses result in a uniform twit- 
ter, which is not divided into distinct verses and which may last for minutes. The note 
blocks consist of 3-7 extremely frequency modulated notes, always beginning with a steep 
frequency ascent and a similar descent, steepest within the 3 Aethopyga species dealt with 
here; the descent is often reduced. The turning point of most of the angular notes is near 
8 kHz. sometimes beyond (Fig.110c). Within the sequence note blocks are repeated with- 
out variation, a different note block being sometimes interspersed (Fig.110a, 3rd note block). 
Note composition and note shape of note blocks may vary considerably (Fig.110a) or on- 
ly slightly (Fig.110b-c). Frequency range of song of 36 is from 4 to 8.2 kHz, band width 
4.2 kHz, the individual note’s band width is from 1.2-3.8 kHz. — In warning call series 
(Fig.110d) the nearly identical notes are further apart (0.16-0.2 s), frequency bandwidth is 
narrower than in the song (1.8-2.2 kHz, slightly varying). — Normally, the song is displayed 
3-5 m above the ground in a tree, mostly in good shelter of the foliage, and only rarely on 
the top of a low tree (seen once, Paniporua, IV). 


Aethopyga nipalensis horsfieldi (Blyth) 

Material: 5 specimens: D Myagdi Distr., Gustung Khola Valley, 2800m, 28.V.1973: 1d ** Dolpo 
Distr., Gompa near Tarakot, 3300 m, 13.-15.V.1973: 35, 1°. 

Measurements: Wing-L ¢ (4) 54-57mm, x=55.1; 2 (1) 50mm. — Tail-L ¢ (4) 62-71 mm, x=65.6; ? 
(1) 42mm. - Bill-L ¢ (3) 17.5-19mm; 2 (1) 18mm. — Tarsus-L ¢ (4) 15-15.5mm; 2 (1) 14.5 mm. 
— WTI 3 (4) 18.2-21.3%, x=19.4; 2 (1) 18.0%. — TWI 3 (4) 114.8-124.6%, x=119.0; 2 (1) 84%. 
— Testes large, 8 x 5mm. 

Notes: d from 28.V. with bill black, feet grey-black. 


Horizontal: Own records from NW to SW Dhaulagiri — Suli Gad Valley, 3200m, 9.VI.; 
Gompa near Tarakot, 3400m, 13.-15.V. (see Material); Baldebas, several records up to 
3400 m, 30.V.); Gustung Khola N Thankur, 2800 m, 28.V. (see Material; all :Dolpo); — Dhor- 
patan, 3000 m, 9.V. (:Myagdi). 


Aethopyga nipalensis horsfieldi x nipalensis 

Material: 2 specimen: D Mustang Distr., Chadziou Khola, 2600 m, 29.V1.1970: 18. * Lete Khola op- 
posite Lete, 2400 m, 7.V.1995: 12. 

Measurements: Wing-L ¢ 55; 2° 50mm. - Tail-L d 65; 2 44mm. - Bill-L 3 18; 2 17.5mm. — Tar- 
sus-L 9 16; 2 14.5mm. - WTI ¢ 18.2; 2 19%. -— TWI ¢ 118.2; 2 88%. — Testes 4 x 3mm. 
Notes: ¢: the red-brown margin of the metallically shining nape is markedly broader in birds from 
more western areas but not as broad as in the 2 d from Syng Gyang (despite the different method 
used to prepare the study skin). 

Horizontal: Lete, up to 2600 m, 1.-7.V.; between Lete and Ghasa, 2400 m, 2.V.; Chadziou 
near Ghasa, 2600 m (29.V.; see Material, all :Mustang); — Marsyandi Valley, Thimang above 
Bagarchap, 2600 m, 16.IV. (:Manang). 
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Aethopyga nipalensis nipalensis (Hodgson) 

Material: 2 specimens: B Rasuwa Distr., Gosainkund, Syng Gyang, 3200 m, 24.-25.1V.1973: 2d. 
Measurements: Wing-L (2) 52-55 mm. — Tail-L (2) 64-66.5 mm. — Bill-L (1) 18.5 mm. — Tarsus-L (2) 
15mm each. — WTI (2) 19.1-21.2%. — TWI (2) 120.1-123.1%. — Testes enlarged, 6-7 x 4mm. 
Notes: Bill black, feet dark grey. 


Horizontal: Trisuli Valley, Gosainkund, Syng Gyang, 3200 m, 24./25.IV. (see Material, :Ra- 
suwa); — Kathmandu Valley, Phulchoki Mt., 2700m near summit, 24.III., 14.V. (:Lalitpur); 
— Arun Valley, between Mure and Hurure, 2100m, 16./17.VI.; Pahakhola, 2750 m, 
31.V./1.VI. (both :Sankhua Sabha); — below pasture Lassetham, 2900 m, 3000 m, 15.V. (:Ta- 
plejung); — Paniporua, 2300 m, 19.IV.; Dhorpar Kharka, 2700 m, 14.IV.; upper Gitang Kho- 
la, 2550 m, 29./30.II. (all :Panchthar); — Mai Pokhari, 2150 m, 11.IV. (:Ilam). 


Aethopyga saturata saturata (Hodgson) 

Material: 3 specimens: D Myagdi Distr., Muri, 2100 m, 31.11.1970: 13 * upper Myagdi Khola, Bo- 
ghara, 1800m and S Boghara, 1450 m, 27.-28.V.1995: 22. 

Measurements: Wing-L ¢ 63, 2 (2) 49mm. - Tail-L 3 74.5, 2 (2) 35 and 35.5 mm. - Bill-L ¢ 18, 
2 (2) 16 and 17mm. — Tarsus-L 3 14.5, 2 (2) 13.5 and 14mm, — WTI 3x14.3% — WTI ¢ 118.3, 
2 (2) 71.4 and 72.4%. 

Horizontal: Scattered records from Dhaulagiri, Marsyandi Valley and close to the Sikkim 
border. — Muri, Myagdi Khola (31.I1I.; see Material); Boghara and S Boghara (27./28.V. 
all :Myagdi); — Kali Gandaki Valley, below Ghasa (14.V. :Mustang); — between Turture and 
Syuribar (8.IV. :Tanhu); — Yamputhin (29.IV. :Taplejung). 

Vertical: 600m Turture/Syuribar; 1450m and 1800m Boghara; 1800m Yamputhin; 1900m 
Taplejung; 1950m below Ghasa; 2100m Muri. The altitudinal distribution is still unclear, 
at least with respect to the breeding season. The Muri-d already had enlarged gonads E 
II, the Yamputhin-d was actively displaying song, apparently close to or at the breeding 
ground. The status of the Marsyandi-d is unclear; it was probably not within the breeding 
belt. Inskipp & Inskipp (1991) mention summer records (months?) rarely up to 2200 m. 
The breeding belt may be less than 1000 m wide. 


Habitat: Open Rhododendron forest edge (Muri); singing in the bush layer in heavy broad- 
leaved forest artificially opened to some extent (Yamputhin). 


Vocalizations: The territorial song (Fig.11la-b) consists of note blocks (phrases; 0.1-0.4 s), 
separated by pauses of varying length (0.5-0.7 s). The homogeneous and consecutive se- 
quences of note blocks and pauses result in a uniform twitter (“zwit zitzitzitzewee”), which 
is not divided into distinct verses and which may last for minutes. The note blocks consist 
of 2-4 strongly frequency-modulated notes, always beginning with a steep frequency as- 
cent and a similar descent, 2 such angular notes often being combined. Longer notes of 
low frequency range (Fig.111a), which are only slightly modulated, also occur. The turning 
point of several of the angular notes reaches 8 kHz, many only 7 kHz. Frequency range of 
song of the only ¢ recorded is from 4-8.3 kHz, bandwidth 4.3 kHz, the individual note’s 
bandwidth ranges from 0.6 to 3 kHz. — In warning call series (Fig.111c-f) varying angular 
notes are used, often combined in a rising and falling manner (Fig.!11c), also marked fre- 
quency jumps between note groups occur (Fig.111le-g). Notes are often prolonged resulting 
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Fig.111: Vocalizations of Aethopyga saturata. — a-b) parts of 2 song sequences; c-f) 4 warning call se- 
ries; a-f: Yamputhin 29.1V.1988. 


in whistle-like components. — Song is displayed in dense foliage, often only 2-3m above 
ground, the bird being hidden and difficult to see. 


Aethopyga siparaja 

Horizontal: My records originate from: Trisuli (21.IV. :Nuwakot); — Muri (28.IIl. :Myag- 
di); — Khandbari (21.VI. :Sankhua Sabha), N Sunichare (4.IV. :Ilam), — Gunsa Khola be- 
low Kibla (12.IX. :Taplejung). 

Vertical: The above records range from 250 m (Sunichare), 570 m (Trisuli), 1150 m (Khand- 
bari), near 1800 m (Kibla) to 2100 m (Muri). The last three records are near the upper li- 
mit of the species (“.. occasionally seen up to 1200 m, and scarce up to 1800 m.” [Inskipp & 
Inskipp 1991]). The Crimson Sunbird is predominantly a lowland species in Nepal; the up- 
per distributional limit during the breeding season is imperfectly known, as is the breeding 
season at various altitudes. Current breeding records are only from the lowlands. 

Habitat: Light Shorea robusta (Sunichare) or Rhododendron forest (Muri) with clearings, 
agricultural land even within towns and cities (Khandbari, Trisuli) or even single flowe- 
ring trees on open deforested slopes (Kibla). 


Aethopyga ignicauda ignicauda (Hodgson) 


Material: 1 specimen: M Taplejung Distr., SW Kanchenjunga, upper Simbua Khola Valley, 3350 m, 
12.921988: Te. 
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Measurements: Wing-L 59.5 mm. — Tail-L 115mm (T1-T6: 84mm; T2-T6: 18mm). — Bill-L 19 mm. 
— Tarsus-L 15mm. — WTI 19.3%. — TWI 193.3%. — Testes 6 x 4mm. 

Horizontal: My finds range from W Dhaulagiri to the Sikim/Darjeeling border. — Between 
Dhorpatan and Thankur (25.V. :Myagdi); — Ghorapani Pass (11.VII. :Parbat); — descent to 
Pahakhola (30.V.); descent from Pomri La to Pahakhola (29./30.V.); ascent from Thudam 
to Gabri Khola Valley (29.V.); Thudam (26.V.); from Kangla Khola Valley to Thudam (25.V. 
all :Sankhua Sabha); — upper Simbua Khola (12./14.V. :Taplejung); — Gitang Khola N Mai 
Pokhari (30.IH.); Mai Pokhari (26.III. both :Ilam). 


Vertical: Presumed breeding season (M V-[?]VID: One record at 2700 m (Ghorapani Pass, 
11.VH., 2 sp.) is exceptionally low, all other observations range between 3350 m and 
4100 m. Due to heavy snowfall within the breeding altitude of that species, at least in the 
Kanchenjunga massif even within V, the breeding season may start quite late, probably not 
before mid V or even later at the upper limit of distribution. The actual breeding belt is 
thus quite difficult to ascertain. At 3350 m, Simbua Khola, during heavy snowfall at high- 
er altitudes on 12./14.V., dozens of Fire-tailed Sunbirds fed at various Rhododendron spe- 
cies, but, though d displayed, at least most of them were certainly not at the breeding 
grounds. In the Kanchenjunga massif, judging from singing and displaying behaviour, the 
local breeding population is distributed from 3550 m up to 4100 m (Gabri Khola above Thu- 
dam, 29.V.). At least in that area, the vertical belt is quite narrow and may in fact not ex- 
ceed 600 m. 


Outside breeding season: E II, the local breeding population mostly still remains far from 
the breeding grounds at low altitudes: 2200 m, 26.III., 35, Mai Pokhari; — 2550 m, 30.IH., 
1d, upper Gitang Khola. 


Habitat: At least during the breeding season, the Fire-tailed Sunbird is associated with va- 
rious bush and tree Rhododendron species, which are numerous, both in species and num- 
bers, from E Nepal eastwards. They flower over most of the breeding season and the 
blossoms are regularly visited for nectar and insects. Consequently, the species is most com- 
mon in areas where Rhododendron species prevail (see above data from the Kanchenjun- 
ga area). In the lower part of the breeding belt, apart from Rhododendron, conifers dominate, 
mainly Abies species, and Betula utilis. Near and at the upper limit, only low bushy Rho- 
dodendron species persist beside Salix and Juniperus. Ae. ignicauda is a hardy species 
which readily sustains the climatic hardships even above timberline. 


Breeding: A 2 tore bark from the stem of a living Rhododendron thomsonii tree, appa- 
rently to use it as nesting material. It was observed twice being accompanied by the d 
(30.V., 3670 m). 


Vocalizations: Territorial song (Fig.112a-e) is a high-pitched twitter; verses are well mar- 
ked but vary greatly in length (0.5 s/4 notes to 3.1 s/20 notes), pauses between verses are 
short (1.1-1.6 s). Verses consist of note blocks (phrases), partly regular (repetition of two 
different notes, Fig.112b, part of Fig.112d), partly irregular (changing composition of single 
notes within blocks of notes, Fig.112c-e). The 23 whose songs are illustrated (Fig.112a; 
b-e) used about 8 and 12 different notes, respectively. Notes are short (0.05-0.15 s), stron- 
gly frequency-modulated; the simpler ones are angular shaped and mostly opened down- 
wards with turning-point often near or even above 8 kHz, rarely above 9 kHz. 


Fig.112: Vocalizations of Aethopyga ignicauda. — Territorial song (a-e) and calls (f-g). — a) Thudam 
27.V.1988; b-f) above Pahakhola 30.V.1988; g) above Thudam 27.5.1988. 


Frequency range of song of 2d is from 4 to 9.2 kHz, bandwidth of all verses 5.2 kHz, the 
individual note’s bandwidth ranges from 1 to (rarely) 4.5 kHz. 

In warning call series (“zit tititit..”, Fig.112f-g) the nearly identical notes are narrowly an- 
gular, their distances vary (frequency range is considerably narrower than in verses, 1.5- 
Dp KEiz 

The 6 displays song on treetops and bushes, often exposed; when aroused, the long tail is 
raised. 


DICAEIDAE 


Dicaeum 


Seven species are recorded for Nepal (agile, chrysorrheum, melanoxanthum, erythrorhyn- 
chos, concolor, ignipectus, cruentatum), probably all breed, but breeding records are lacking 
for chrysorrheum, melanoxanthum, erythrorhynchos and cruentatum. In accordance with 
the tropical origin of the genus, most species are confined to the lowlands in Nepal. but 
agile, melanoxanthum, concolor and ignipectus are known to range up to 2000 m (locally 
even higher). Ecological interrelationships between the Nepal species remain to be analy- 
sed. 
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Dicaeum melanoxanthum (Blyth) 


Dicaeum [malanoxanthum], incl. vincens 

Material: 1 specimen: G Parbat Distr., ascent from Sikha to Ghorapani, 2350 m, 11.VII.1973: 16. 
Measurements: Wing-L 73 mm. — Tail-L 43 mm. — Bill-L 8mm. — Tarsus-L 14.5 mm. — WTI 27.4%. 
— TWI 58.9%. — Testes enlarged, 5 x 4mm. 

Horizontal, vertical, habitat: The only specimen was encountered at the lower forest edge 
on the trail from Sikha to Ghorapani Pass, where the forested area above the village starts 
(or at least did in 1973). As concerns testes development, the specimen was at or at least 
close to the breeding ground. This is one of the very few summer records from Nepal and 
among them the lowest one (see Inskipp & Inskipp 1991). 


Dicaeum ignipectus ignipectus (Blyth) 

Dicaeum [hirundinaceum] ignipectus 

Material: 2 specimens: D Myagdi Distr., Muri, 2100m, 27. and 29.III.1970: 13, 12. 

Measurements: Wing-L 3 50; 2 46mm. — Tail-L ¢ 25.5; 2 23mm. — Bill-L S, 2 9mm. — Tarsus- 
L 6 13; 2 125mm. — WTI (2) 23.9 and 26%. — TWI (2) 50 and 51%. 

Notes: A detailed analysis of the age differences of the closely related D. hirundinaceum was presen- 
ted by Liddy (1984). , 
Horizontal: My few records range from S Dhaulagiri to Tamur Valley. — Muri, Myagdi 
Khola (27.I1.-2.IV. :Myagdi; see above); — below Ghasa (14.V. :Mustang); — Trisuli Val- 
ley, between Ramche and Dhunche (22.IV. :Rasuwa); — Arun Valley, ascent to Num (8.VI. 
-Sankhua Sabha); — Tamur Valley, N Lungthung (19.V. :Taplejung). 


Vertical: The few records are distributed as follows: 1450m ascent to Num (8.VIL., 2 -like 
specimen); 1850m Lungtung (19.V., fledgling being fed); 1800-2000 m Ramche/Dhunche 


(22.IV., several individuals); 1950m Ghasa (14.V., 8); 2100 and 2300m Muri (27.II.- 
2.IV.). Inskipp & Inskipp (1991) summarize the present “summer” records from 1830 to 
2700 m, but the part of the vertical area in which breeding activity takes place is still un- 
known. 


Habitat: The few specimens observed stayed at forest edges (Muri), in a forest clearing 
(Num) or in secondary scrub with single trees (Lungthung; Ghasa). The preference of the 
Fire-breasted Flowerpecker for open forest, even secondary and scrub, is obvious. It may 
be often overlooked in the canopy of mature forests. 


Breeding: Testes of the Muri-d were slightly enlarged (about 2mm; 27.I.); a fledgling 
was fed with black (dark blue?) berries on 19.V. Both data show that the breeding season 
(generally ?) starts early, in IV. The Lungthung fledgling represents the third breeding re- 
cord for Nepal. 


ZOSTEROPIDAE 


Zosterops palpebrosus (Temminck) 


_ Material: 3 specimens: N Chitawan Distr., Rapti Valley S Tekouli, Hatisar, Rapti banks, 300m, 
| 1011970: 23, lo. 
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Measurements: Wing-L 9 (2) 53 and 54mm; 0 52mm. — Tail-L 3 (2) 36.5 and 38.5 mm; o 35.5 mm. 
— Bill-L 9 (2) 10.5 and 12mm; o 9.5mm. — Tarsus-L (3) 15-16mm. — WTI (3) 18.5-19.2%. — TWI 
(3) 68.3-71.3%. 

Horizontal: Rapti Valley S Tekouli (10.II., see Material; :Chitawan); — Potana (28.IV. :Kas- 
ki); — above Ghandrung (30.IV. :Parbat); — ascent to Ilam (8.IV.); below Mai Pokhari (9.IV. 
both :Ilam). 


Vertical: 300m Tekouli; 700 m ascent to Ilam; 1700m below Mai Pokhari; 2000 m Potana; 
2100m Ghandrung. The species’ altitudinal range is from the lowlands up to 2440 m ac- 
cording to Inskipp & Inskipp (1991). 


Habitat: The Chitawan specimens originate from a forest edge on the Rapti bank, the other 
observations are from agricultural land with scattered trees, in a small ravine with only few 
bushes and trees below am. At this place adults exploited the red tubular flowers of Wood- 
fordia fruticosa (Lythraceae) for nectar and/or insects. 


Breeding: In the Mai Khola Valley, a fully grown fledgling was fed by the parents on 
8.IV.1988, indicating quite an early start of the breeding season, in III or even in late II. 


ORIOLIDAE 


Oriolus 


Four species occur in Nepal (traillii, xanthornus, tenuirostris, oriolus); they are breeding 
birds except for fenuirostris. They are confined to tropical and subtropical altitudes, but 
vertical belts differ in detail. Xanthornus occurs only below 1000 m, oriolus from the low- 
lands up to 1800m, locally higher. O. traillii settles the highest but small belt between 
1500 m and 2500 m. O. tenuirostris is a local winter visitor. Neither shared habitats nor in- 
teractions of two species during the breeding season have yet been recorded. 


Oriolus trailli 
Oriolus [trailli], incl. melli 


Horizontal, vertical: I encountered the species only in two places, slopes on the left bank 
of Kabeli Khola off Yamputhin (27.-29.IV. :Taplejung), 1900 m and above Bega (16.V. :My- 
agdi), 2300m. There were several in light mature broad-leaved forest with clearings close 
to agricultural areas on steep slopes with small ravines (Yamputhin) and in heavy though 
locally cleared subtropical cloud forest (Bega). The birds roamed about the canopy but were 
freely seen when sunbathing or crossing ravines. Vertical distribution is 1500-2400 m in 
summer (Inskipp & Inskipp 1991). 


Vocalizations: Much oriole-like, short fluting verses. 


Oriolus xanthornus 


Horizontal, vertical: The only observation in the Nodia Khola between Sunichare and Sok- 
tim (7.IV. :Dam), 300m. The singing d was in low bushes close to the forest edge. 


Vocalizations: Much oriole-like with fluting notes. 
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Oriolus oriolus 


Horizontal: Own records from the NW Dhaulagiri to the Tamur Valley. — Suli Gad Valley, 
Parila (7.VI. :Dolpo); — Myagdi Khola above Babiyachaur (30.V. :Myagdi); — above Land- 
rung (8.V.); near Mahandra Gupa (cave) NW Pokhara (11.V. both :Kaski); — Marsyandi 
Valley, between Turture and Syuribar (8.IV. :Lamjung); — Kathmandu Valley, outskirts of 
the city, New Baneshwar, 3 sp. (26.VI. :Kathmandu); — Tamur Valley, Hellok (18.V. :Ta- 
plejung). 

Vertical: The above records, all from the assumed breeding season or close to it (V, VI), 
range from 600m (Turture/Syuribar), 950m (Babiyachaur) to 2600m (Parila). The obser- 
vation next below Parila is 1830m (Landrung). The Parila record surpasses the previous- 
ly known upper limit of the species range (1830m, Inskipp & Inskipp 1991) by about 
800 m. 


Habitat: Open forest, often near edges, also groves and clumps of trees in agricultural land. 
As in European populations, the birds are mostly hidden in the canopy and are only rarely 
to be seen. The constantly singing 6 from Parila was in a “vegetation island” of Populus 
and Salix, including some orchards on terraces across otherwise mostly barren slopes. This 
place is in the Inner-Valley region, which is located N of the main range in monsoon-pro- 
tected area; this may explain the extraordinary altitude of this locality. 


LANIIDAE 


Lanius 


Of the 6 species recorded for Nepal, 3 breed (schach, tephronotus, meridionalis |ct. Eck 
1994]); the remainder are winter visitors of differing frequency (collurio, cristatus, vitta- 
tus). The breeding species, which are of nearly the same size, occupy vicariant altitudinal 
areas within the total zone inhabited between 100m and 4000m. L. meridionalis occupies 
the lowest altitudinal belt and is confined to the Terai plains; schach and tephronotus are 
altitudinally vicariant species in Nepal, but not parapatric in a narrow sense, i.e. as a re- 
sult of competition (contra Haffer 1989) because an unoccupied area belt of several 100m 
width normally separates their upper and lower limits. 


Lanius collurio cf. phoenicuroides (Schalow) 


Lanius [cristatus] collurio 

Material: 2 specimens: D Dolpo Distr., Ringmo, Phoksumdo Lake, 3650 m, 22.V.(!) 1970: 12. S So- 
lukhumbu Distr., Tarnga, 4050 m, 13.X.1970: 1°. 

Measurements: Wing-L 88.5 and 91 mm. — Tail-L 73 (graduation 6) and 77 (graduation 14.5) mm. — 
Tarsus-L 22 and 24mm. — P10 6.5 (Wing-L 88.5) and 4.5 (Wing-L 91) mm > wingcoverts, P6 on- 
ly slightly notched. -— WTI 27.5 and 28.2%. — TWI 82.5 and 84.6%. 

Horizontal, vertical (see Material): The V-? was mist-netted in Pinus-Berberis shrubbery 
on the lake shores; gonadal state not noted. The X-? rested in the valley descending from 
Nangpa La (5600 m), the pass it had presumably crossed earlier when migrating southward 
(Martens 1971, cristatus). L. c. phoenicuroides migrates not only to Africa but also to In- 
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dia, but had apparently not yet been recorded accurately enough for the Himalayas E of 
the Indus. Inskipp & Inskipp (1991) mention a phoenicuroides skin still in the BM(NH) 
from the Scully collection and possibly this very specimen is cited by Ripley (1982) un- 
der L. c. isabellinus, a subspecies otherwise not known from Nepal (determination proven 
when and by whom?). No substantial documentations seems to exist for Ali & Ripley’s 
(1972, 5) general statement referring to isabellinus, “Stragglers recorded from Nepal...”. 
Recent sightings from Nepal are mentioned by Inskipp & Inskipp (1991). The 2 2 belong 
to the isabellinus group, even though the subspecies determination is not fully proven. 


Lantus cristatus cristatus L. 


Lanius [cristatus] incl. collurio 

Material: | specimen: B Kathmandu, Chauni 1350 m, 2.11.1970: 2 juv. 

Measurements: Wing-L 87mm. — Tail-L app. 81 mm (graduation 19mm). — Tarsus-L 25mm. — P10 
10mm > coverts, P9 < 5. — WTI 26.4% — TWI 93.1%. 

Horizontal, vertical: Winter visitor and passage migrant, records originate from most parts 
of the southern half of the country; sojourn from M IX to M V. The find in the Kathman- 
du Valley, where the species is regularly met, is situated near the upper limit of the win- 
ter belt (Inskipp & Inskipp 1991). 


Lanius schach tricolor (Hodgson) 

Material: 1 specimen: D Myagdi Distr., Myagdi Khola, Muri, 2100m, 28.11.1970: 1%. 
Measurements: Wing-L 89 mm. — Tail-L appr. 100 mm (graduation 38 mm). — Tarsus-L 28 mm. — WTI 
18%. — TWI 112.4%. 

Horizontal: My records from S Dhaulagiri to the Sikkim/Darjeeling border: Muri 24./28.11I.; 
(see Material); Bega (14.V. both :Myagdi); — Dhara Khola (5.IV. :Parbat); — lower Kali 
Gandaki Valley, N Kusma (20.III; :Parbat); — S Annapurna, Ghandrung (30.IV., 8.V.); above 
Sikha (11.VH. both :Parbat); — near Dhumpus (10.V. :Kaski); — lower Marsyandi Valley, 
Turture (8.IV. :Tanhu); — Kathmandu Valley (19.11., 22.III. :Kathmandu); — Khimti Khola 
Valley between Thodung and Jiri (9.IV. :Ramechap); — Arun Valley; Hurure (17.VI.); Chi- 
chila (18.VI.); Dharapangma (20.VI. :Sankhua Sabha); — Yektin (21.VII. :Panchthar); — 
above Ilam (16.IV. :Ilam). 


Vertical: I encountered L. schach between 530 m (Turture, B IV) and appr. 2200 m (Sikha, 
VID); the 17 finds are distributed evenly within this belt. The vertical area is not yet defi- 
ned satisfactorily: breeding records are known from Chitawan (appr. 300m, Inskipp & In- 
skipp 1991); the upper limit is unclear, for not all observations during the breeding season 
are definitely of breeding birds, e.g. Biswas (1961b). L. schach may exceed 2500m only 
insignificantly (Diesselhorst 1968:196), resulting in a vertical belt appr. 2200m wide. The 
altitudinal vicariance between schach and tephronotus (which see) is clear, but it is not 
caused by competition. In most parts of the Nepal area there is a gap of several hundred 
meters between the upper limit of schach and the lower limit of tephronotus, where both 
are absent (approximately between 2500 and 3000 m). Only within the arid areas of the In- 
ner Valleys is this span reduced, but sites of parapatric distribution are still open to que- 
stion. Inskipp & Inskipp (1991), however, mention observations of both schach subspecies, 
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tricolor and erythronotus, in the upper Kali Gandaki Valley, where L. tephronotus also com- 
monly occurs (Fleming et al. 1975; pers. obs., see below). One should, however, take in- 
to account that L. s. erythronotus and L. tephronotus are nearly indistinguishable in the 
field. A detailed study of skins is necessary to decide on mixed schach/erythronotus po- 
pulations (including hybrids) within the tephronotus area of Thakkhola. 


Habitat: In open landscape, also tree-rich agricultural land, even in the garden-rich outer 
parts of Kathmandu, where the Long-tailed Shrike also breeds. This shrike gained large 
breeding areas by the large-scale deforestation of the Himalayan midlands. However it is 
only sparsely distributed along the enormous terraced slopes. 


Breeding: Early season; singing d on 19.1. in Kathmandu (1350 m); a courting pair at the 
same spot 22.III. Accordingly, Biswas (1961b) records an early-stage breeding condition 
of his specimens from the Kathmanmdu Valley at E IIVB IV. 


Lanius tephronotus tephronotus (Vigors) 
Lanius [tephronotus] incl. validirostris 


Taxonomic note: All 3 6 were collected in V, but the d from Ringmo (:Dolpo) differs con- 
siderably from all others: upper side dark grey (back and upper head), while in the others 
particularly the upper head is light grey. 

Material: 6 specimens: D Dolpo Distr., Ringmo/Phoksumdo Lake, 3650 m, 30.V.1970: 1d ** Myag- 
di Distr., Dhorpatan, Uttar Ganga plain, 2950 m, 13.-17.V.1973: 23, 22. ** B Kathmandu New Ba- 
neshwar, 1350 m, 17.1V.1995: 12. 

Measurements: Wing-L d (3) 98.5-100 mm; 2 (3) 97-101 mm. — Tail-L 3 (3) 110-120 (graduation 
36-44) mm; @ (3) 106.5-111 (graduation 29-34) mm. — Tarsus-L 3 (3) 30-3lmm; @ (3) 28-30.5. — 
WTI (6) 19.6-22%, x=21.1. — TWI (6) 105.4-120%, x=112.2. 

Notes: Moult of 2 ¢: 1) P1-3, 6-10 well preserved, P4 and 5 very worn, Tl old, T2-6 new. 2) P1-4 
strongly changed to brown and are worn, P5-10 well preserved, Tl and 6 right old, 2-6 left new. 
Horizontal: I found the Grey-backed Shrike from NW Dhaulagiri to near the E frontier of 
the country. Population density varies considerably between the mountain massifs. — Dhau- 
lagiri, Dhorpatan (17.-25.IV., 9.-23.V.; see Material); between Emaka and Dhule, several 
(7.V. both :Myagdi); — Tarakot (9.VI.); Suli Gad Valley (20./21.V.); Phoksumdo Lake (22. V.- 
4.VI.; see Material; all :Dolpo); — Thakkhola; above Muktinath (21.IV.); Purano Marpha 
(11.V., 6.VII.); Thaksang/Tukche (1./2., 6.VII.); also at the floor of the valley from Jomo- 
som to upper village Ghasa (22.IV., 1.V., 5.-13.V., 24.VL-9.VIIL. in the years 1970, 1973 
and 1995; all :Mustang); — Trisuli Valley, Syng Gyang (26.IV. :Rasuwa); — Kathmandu 
(17.1V. :Kathmandu); — Thudam (27.V. :Sankhua Sabha); — Walungchung Gola (23.V. :Ta- 
plejung). 

Vertical: My observations stem from 2200-4000 m in IV-VII, all from the assumed bree- 
ding season or close to it (but see Kathmandu); the vertical area comprises hardly more 
than 1600 m. Population density is not at all uniform and obviously much depends on 
microclimatic conditions. I found the Grey-backed Shrike most common in the monsoon- 
protected arid valley of the upper Kali Gandaki (between Lete and Jomosom :Mustang, IV- 
VII), where pairs had their territory along the Rosa sericea shrubberies growing at field 
edges every 150-200m. Among these localities are the lowest sites known from Nepal 
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(down to 2200 m). Similarly low are the breeding areas in the upper Barbung Khola, lo- 
calities at 2400 m and 2600 m (Tarakot :Dolpo). Also in the upper Marsyandi Valley (:Man- 
ang), an arid region as well (N Annapurna), it lives down to 2450m, locally common 
(Lowndes 1955, schach). If monsoon influence prevails, the lower limit is markedly high- 
er, near 3000 m. The harsh Dhorpatan Valley (:Myagdi) is inhabited by a large population 
at this altitude. In the extremely wet eastern parts of the country tephronotus is rare (2 finds 
E of Arun, V, 3200m, 3550m). Biswas (1961b) recorded it in IV at 4575 m, far beyond 
suitable breeding localities — a passage migrant from populations NE of the Himalayas? 
Two specimens were in Kathmandu gardens on 17./18.IV. one still 24.1V.1995, certainly 
late winter visitors or migrants (see Material). 


Habitat: Open landscapes with groups of bushes and single trees up to timberline and 
beyond into the alpine bush zone. Cultivations are regularly used in areas of high popula- 
tion density at Thakkhola (and Manang?), preferably rose hedges along roads, paths and 
edges of fields, apple orchards close to villages; overgrown clearings near forest edges are 
inhabited as well (Thaksang/Tukche). 


Breeding: On 22.IV. many pairs in rose bushes between Jomosom and Tukche (:Mustang), 
8.V. courtship display on apple trees and prayer flags in Marpha; at this locality fledged 
juveniles 30.VI. (2650-2750 m); 1.VII. Thaksang (3150m) and 6.VII. Purano Marpha 
(3200 m) as well. Data of Diesselhorst (1968:197) from Khumbu integrate into this data 
set. 


Migration: Over short distances only, but even the low breeding sites in Thakkhola are left 
during winter. M 11-27.111.1974 none was present; on 21.[V.1980 the area was fully popu- 
lated up to at least 3400m (Muktinath). 


DICRURIDAE 


Dicrurus 


The Nepal list comprises 8 species; all breed (not yet proven for annectans; macrocercus, 
leucophaeus, caerulescens, aeneus, remifer, hottentottus, paradiseus). All live within the 
tropical and subtropical belts up to about 2700 m (leucophaeus), but species-characteristic 
vertical area limitations are conspicuous. The area below 500m is occupied by caerules- 
cens, annectans and paradiseus; up to 1000m including the Terai lowlands hottentottus, 
up to 2000m macrocercus. Vertical belts omitting the lowlands are inhabited by leuco- 
phaeus and remifer. Ecologically, all species seem to be similar with differences in forest 
structure preferences. Several species may occur together, but virtually nothing is known 
about species interactions. Several species invaded the Himalayas from main areas east of 


Fig.113: Vocalizations of Dicrurus species. — a-b) D. leucophaeus, 2 sequences from a long series of 
territorial song of 1 d, Yamputhin 30.1V.1988. 

c) D. paradisaeus, part of a long series of (?) territorial song, Mai Khola 8.IV.1988. 

d-f) D. macrocercus, territorial song (d-e) and calls (f); d-d’) 2 verses of territorial song; e-e’) 2 ver- 
ses of a 2nd 6, both from Tumlingtar 22.VI.1988; f) part of a long series of calls of a fledged near- 
ly independent young still being fed by the parents, Kathmandu 28.V1.1988. 
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the Himalayas (leucophaeus, annectans, aeneus, remifer, hottentottus) and several of the 
area belts are very narrow along the most southern Himalayan outskirts. Only paradiseus 
and macrocercus reached the Himalayan rim from S. 


Dicrurus macrocercus albirictus (Hodgson) 

Dicrurus [adsimilis] macrocercus 

Material: 1 specimen: B Kathmandu Distr., Kathmandu, Chauni, 1350m, 23.11.1973: 2 juv. 
Measurements: Wing-L: 149 mm (P10 20mm > wing coverts). — Tail-L: 153 mm (graduation 50 mm). 
— Bill-L: 18.5mm; -Height (above nostrils) 8.5mm; -Width (above nostrils) 8.5mm. — Tarsus-L: 
20.5mm. — WTI: 30.2%. — TWI: 102.7%. — Oocytes appr. 0.5 mm. 

Horizontal, vertical: Though the Black Drongo is widespread up to about 1500m, only a 
few representative records are given here. -— Kathmandu Valley, common even in the out- 
skirts of the City, 1350-1500 m (see above); — Tumlingtar, 500 m (23.VI. :Sankhua Sabha): 
— descent from Sablako pass to Iwa Khola, 1100 m (22.IV. :Taplejung). 


Habitat, breeding: Generally in open country and widely distributed in tree-rich agricultu- 
ral land. At least in Kathmandu, it breeds close to houses in gardens. 1 grown-up young 
was still being fed by (both?) parents on 24.VI.(1988) in New Baneshwar, outskirts of Kath- 
mandu City. 


Vocalizations: Two probably territorial d called (sang?) as early as 4 a.m., still before dawn, 
from the tops of tall trees near Tumlingtar airport, 22.VI. Verses (Fig.113d/e) of 3 (Ist 3) 
or 5 notes (2nd 5) were given unchanged for long sequences. Correspondence of last 3 
notes of 2nd d with all 3 notes of the Ist d is obvious. Alternation between rasping and 
slightly frequency-modulated warbling notes is characteristic (“quäi-piu-pir” or “kcha-py4- 
pyl’ for the 3-note verse). An independent young still being fed by the parents rendered 
long series of twitters, rich in harmonics (Fig.113f; Kathmandu, 24.V1.). 


Dicrurus leucophaeus longicaudatus Jerdon 

Material: 1 specimen: J Dolakha Distr., Bhote Kosi Valley, between Shianku and Bikuti, 1350m, 
LIV NO T3263 2 

Measurements: Wing-L: 136mm (P10 10mm > wing coverts). — Tail-L (tail stretched): 162 mm (gra- 
duation 73 mm). — Bill-L: 21.5 mm; -Height (above nostrils) 7.8 mm; -Width (above nostrils) 9.5 mm. 
— Tarsus-L: 19mm. — WTI: 36.8%. — TWI: 119.1%. 


Notes: Testes strongly developed. Bill and feet black. Iris red. 


Horizontal: Bobang S Dhorptan (30.IV.); ascent to Jalja La from N (6.IV. both: Myagdi); 
— above Dhumpus (10.V. :Kaski); — Bhote Khosi Valley between Shianku and Bikuti; see 
Material (11.IV. :Dolakha); — Arun Valley, Chichila, 3 sp. in flock (20.VI.; Sankhua Sab- 
ha); — Yamputhin (27.-29.IV.); Omje Kharka NW Yamputhin (1.V. both :Taplejung); — up- 
per Gitang Khola (28.IN. :Ilam). 

Vertical: My records range between 1350 m (Bhote Khosi) and at or near 2500 m (Bobang, 
Gitang Khola) and largely coincide with the data presented by Inskipp & Inskipp (1991): 
summers between 1220 m and 2745 m. 


Habitat: Open parts within forest vegetation, often at edges, also in secondary bushy areas 
if at least a few larger trees are present (Yamputhin). The Bothe Kosi specimen was on hil- 
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ly slopes deforested, for agricultural use, close to the lower limit of the species’ vertical 
belt (11.IV.). Black and Ashy Drongo not being easy to tell apart in the field, the ecologi- 
cal requirements of both species in the area of vertical overlap (largely between 1200m 
and 1500m, rarely up to 2000 m) need closer investigation. There might be stronger eco- 
logical similarities than commonly believed (Ali & Ripley 1972, 5, Fleming et al. 1976). 
Vocalizations: Territorial song (Fig.113a-b) is a combination of series of croaking (sequence 
of closely-spaced clicks) and whistling (slightly frequency-modulated) notes, the homoge- 
neous note-series often being drawn out for several seconds. The song is intensively given 
before dawn, less vigorously in the daytime. 


Dicrurus hottentottus 
Horizontal, vertical: Pokhara, 850 m (26.IV. :Kaski); — Nodia Khola NW Sunichare, 320 m, 


1 sp. (7.IV. :lam). — The Spangled Drongo is a widespread species of the lowlands hard- 
ly exceeding 1000 m. 


Dicrurus paradiseus 

Horizontal, vertical: ascent from Mai Khola to Ilam, 580m (8.IV. :Ilam). A presumed d 
was calling from a treetop within scattered remnants of secondary forest below Ilam. This 
altitude is above the regular occurrence of the species in Nepal (Inskipp & Inskipp 1991). 
Vocalizations: The above-mentioned specimen gave long series of regularly spaced low 
double calls (Fig.113c), like “kyu-kyu ...”, the individual call strongly raising and falling 
in pitch. Low frequency range: lower limit 1000 Hz, upper 1720 Hz. 


ARTAMIDAE 


Artamus fuscus 

Horizontal, vertical, habitat: Lowland plain near Sunichare, 250 m (6.IV. :lam). A flock of 
5 birds was roosting on a leafless tree in a cultivated field. Ashy Woodswallows fly and 
glide like European Starlings (Sturnus vulgaris), and are easily to be distinguished even at 
a distance. The species is well known from that area. 


CORVIDAE 


Garrulus 
Two breeding species occur in Nepal, glandarius and lanceolatus. The former mainly lives 
between 1000 and 2000 m, the latter from there up to about 2500 m. Though there is slight 
altitudinal overlap, interactions of the two species have not been recorded for Nepal. The 
Himalayan area of glandarius is a westward prolongation of its area in China, lanceolatus 
is a W-C Himalayan endemic. 
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Garrulus lanceolatus 


Horizontal, vertical, habitat: Near Bikuti, not far from the bridge crossing the Thamba Ko- 
si River leading to the eastern slope of Pass Ting Sang La (:Dolakha), 11.IV.1973. The 2 
specimens, apparently a pair, were flying close together in a Pinus roxburghii forest at 
1100 m. One was collected by H.S. Nepali. This locality is close to the easternmost record 
of the species as listed in Inskipp & Inskipp (1991). 


Garrulus glandarius 


Horizontal, vertical, habitat: Phulchoki Mt., Kathmandu Valley (22.II., 14.V. :Lalitpur); se- 
veral specimens from 2650m to 2750m near the mountaintop in Quercus semecarpifolia 
forest. The Eurasian Jay has long been known in the hills surrounding the Valley where it 
breeds (Inskipp & Inskipp 1991). The above altitude is beyond the regular occurrence of 
the species (up to 2440 m). 


Urocisssa 


Two breeding species occur in Nepal, flavirostris and erythrorhyncha. The latter inhabits 
the tropical lowlands up to roughly 2000 m, flavirostris lives beyond this altitude. Though 
their distributional pattern seems to be parapatric, the two have never been found at close 
range. Possible competition of the 2 species deserves detailed investigation. 


Urocissa flavirostris flavirostris (Blyth) 

Taxonomic note: Originating from the transition zone of the ssp. cucullata Gould and no- 
minate flavirostris (Blyth), the specimen is closer to the latter. 

Material: 1 specimen.: J Ramechap Distr., Chordung Mt./Jiri, 2900 m, 30.11.1973: 12. 
Measurements: Wing-L 190 mm. — Tail-L 365 mm (graduation 280 mm). — Bill-L 37 mm, -Height 14.6. 
— Tarsus-L 50mm. — WTI 17.9%. — TWI 192.1%. 

Notes: Ovary developing; bill yellow, feet orange, iris yellow-green. 

Horizontal: I noted scattered finds from Dhaulagiri, Annapurna, the Marsyandi and Arun 
Valleys eastward to the foothills of Kanchenjunga. — Dhorpatan (23.IV. :Myagdi); — Chit- 
re (4.V.); — Ghorapanı Pass (25.VIH; both :Parbat); — Kalopani (13.V. :Mustang): — Potana 
(28.IV. :Kaski); — Chordung Mt. (30.II., see Material :Ramechap); — Marsyandi Valley, 
Thimang (15.IV. :Manang); — Arun Valley, between Mure and Hurure (12.VI. :Sankhua 
Sabha); — upper Gitang Khola (29.IH.); Dhorpar Kharka, flock of 4 specimens (14./15.IV.): 
Omje Kharka (3.V.); below pasture Lassetham, 1 sp. (6.V. all :Taplejung). 


Vertical: My own records, all from the presumed breeding season or close to it (E III-E 
VII, see Diesselhorst 1968:204), are concentrated and evenly distributed in a narrow ver- 
tical zone from 2000 m (Potana, IV) and 2100m (Arun Valley, VI) to 3000 m (Lassetham, 
V; Dhorpatan, IV), the majority between 2500 and 2900m. Though the altitudinally most 
exposed sites of flavirostris and erythrorhyncha slightly overlap (see below), the two have 
not yet been found syntopically during the breeding season. Inskipp & Inskipp (1991) in- 
dicate “mainly above 2440m .. up to 3660 m” in summer. Diesselhorst (1968:304) found 
a nest at 3000m in W of Khumbu, observations up to 3400 m. 


Sd 


Habitat: The Yellow-billed Blue Magpie lives in natural broad-leaved forests of the cloud 
forest zone, at the upper distribution limit also in mixed broad-leaved/coniferous forests 
mixed with tree Rhododendron. It prefers closed forest stretches, but singles or small flocks 
of up to 5 specimens also visit forest edges, though they usually stay in the canopy cover, 
never exposed on treetops. Areas slightly shielded from the monsoon influence remain un- 
settled (e.g. the upper Kali Gandaki Valley from Lete/Kalopani northward :Mustang), and 
the species is not partial to the arid northern slopes. 


Urocissa erythrorhyncha occipitalis (Blyth) 

Urocissa [erythrorhyncha] incl. caerulea 

Material: 1 specimen.: N Chitawan Distr., S Tikouli, northern foothills of Siwalik Mts., 300m, 
20.11.1970: 16. 

Measurements: Wing-L 201mm. — Tail-L 450mm (graduation 365mm). — Bill-L. 36mm, -Height 
14.1 mm. — Tarsus-L 47.5mm. — WTI 21.4%. — TWI 223.9%. 

Horizontal: Our sparse scattered finds range from Annapurna massif to near the E border 
S of the Kanchenjunga. — Annapurna: between Landrung and Dhumpus (9.V. :Kaski) — 
Marsyandi Valley, several times between Turture, Syuribar and Phalesangu (8./9.IV. :Lam- 
jung), — S Tekouli (20.H., see Material; :Chitawan), — ascent to Ting Sang La from Biku- 
ti (12.IV. :Dolakha); — Arun Valley, below Khandbari (21.VI. :Sankhua Sabha); — Yektin 
(21.IV. :Panchthar), — between Sablako Pass and Limbudin, several times in agricultural 
land (22.IV.); — confluence of Tada and Kabeli Khola (22.IV. both :Taplejung). 


Vertical: My data from 4 years’ observations extend between 300m (Tekouli) and 2100m 
(Landrung/Dhumpus) and are evenly scattered. These limits are close to the boundaries of 
regular occurrence during summer (see Inskipp & Inskipp 1991), though at least the upper 
breeding limit is not clarified at all due to lack of breeding records. The distributional li- 
mits of both Urocissa species are more or less parapatric along middle altitudes of the S 
macroslope of the main chain, but summer records at close range have not been localized 
yet (cf. Ali & Ripley 1972,5:211). Their distributional exclusion is probably not caused by 
competition. 


Habitat: The Red-billed Blue Magpie is a typical species of the lower forest zone, but not 
at all confined to closed mature forest. Very conspicuously, at the eastern distributional li- 
mit in E Nepal it also lives in cultivated areas even if only a few scattered trees are avai- 
lable (below Khandbari, 950m, 21.V1.1988; Tada Khola, 1200m, 24.IV.1988; Sablako 
Pass/Limbudin, several times between 1300 and 1500m, 22.IV.1988; ascent to Worebung 
Pass from Yektin, 1650 m, 21.IV.1988). Single birds and flocks of up to 3 specimens are 
able to stay and to hide in the sparse and scattered tree cover of open agricultural land- 
scape. Whether such open fields may serve as a breeding site is unrecorded. 


Dendrocitta 


Two species occur in Nepal and breed, vagabunda and formosae. Both are confined to the 
tropical/subtropical S macroslope and the midlands/terai. D. vagabunda occupies the lower 
belt, formosae the higher one up to about 2150 m. It is still open to question whether the 
two compete ecologically where they meet and whether their distribution within Nepal is 
actually parapatric in a narrow sense. 
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Dendrocitta vagabunda 


Horizontal, vertical, habitat: Marsyandi Valley, between Turture and Syuribar, 530-620 m, 
singles and flocks of up to 3 sp., 8.IV.1980 (:Tanhu) in open agricultural tree-rich land- 
scape. 


Dendrocitta formosae 
Dendrocitta [leucogastra] formosae 


Horizontal, vertical: Upper Myagdi Khola, S Boghara, 1450 m (28.V. :Myagdi); — Suiketh 
Valley NW Pokhara, 1200 m (21.1. :Kaski); — Kali Gandaki Valley N Dana, 1 sp., 1300m 
(24.11. :Mustang); — Kathmandu Valley, Balaju, 1350 m (5.V. :Kathmandu); — Arun Valley, 
ascent to Num, 1200m, small flock (8.VI. :Sankhua Sabha); — confluence of Kabeli and 
Tada Khola, 1000m (24.IV. :Taplejung). 


Habitat: In open broad-leaved forest locally mixed with a few pine (Pinus roxburghii) in 
the tropical/subtropical zone, also in open stands with only scattered trees, e.g. tree-rich 
agricultural land of the Kathmandu Valley or the Suiketh Valley near Pokhara. 


Pseudopodoces humilis (Hume) 

Material: 3 specimens: D Dolpo Distr., Kangar, 4200 m, 18.V1.1973: 22 * headwaters of Barbung and 
Yulung Khola, 4500 m, 25.V1.1973: 1d. 

Measurements: Wing-L d 92.5mm; @ 88 and 90mm. — Tail-L d 62+x; 2 55+x and 57.5 mm. - Bill- 
L/-Height 8 23.5/6mm; @ 24.5/- and -/6.5mm. — Tarsus-L ¢ 28; 2 26.5 and 28mm. — WTI (3) 
14.8-16.2%. — TWI appr. 63-67%. 

Notes: Testes large, ovaries undeveloped after oviposition (nest find!). Bill black; feet black (d) or 
grey-black (2). 

Horizontal, vertical: My observations stem only from the N flanks of Dhaulagiri. — Tarap 
Khola Valley, Kangar, 4200m (17.V1.); Zö La, 4900m (19.VI.); Yalung Khola, 4400 and 
4500 m (25.VI.); below Dudje La, 4850 m, and on the plateau of the Dudje La, 5000-5100 m 
(27.VI. all :Dolpo). Inskipp & Inskipp (1985) indicated several data from Dolpo, which 
partly originate from the above-mentioned observations. Additional sightings have been re- 
corded from the Mustang area adjoining Dolpo to the E (up to 5335m, Thorung La). All 
areas belong to the arid Tibetan facies N of the main range, which ends at the southern 
fringe of the trans-Himalayan area N of the Himalayan main axis and which covers ex- 
tended regions in W Nepal. The vertical breeding belt is not yet delimited, but hardly ex- 
ceeds 1000 m, from 4200m upwards. 


Habitat: Hume’s Ground Jay lives in high mountain steppe in the rain shadow of the Hi- 
malayan main arc, preferably on gentle slopes close to valley bottoms with sparse vegeta- 
tion: meadow-like near rivers, but often on hard, stony ground. However, it also lives on 
barren passes at 5000m or higher where closed vegetation cover is absent. At the conflu- 
ence of Lo and Yulung Khola (4400m) I saw 1 specimen on undulating meadows, 2 ad- 
ditional specimens at an identical site further up the valley (4500m). In the Tarap Valley 
individuals also frequented the fields of Kangar village. Even in its appropriate habitat the 
Ground Jay is only sparsely distributed in Nepal and only small, widely scattered colonies 
seem to exist. Its habitat requirements are not yet fully defined and deserve further study. 
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Fig.114: The nest of Pseudopodoces 
humilis from Kangar, Tarap Valley; 
18.V1.1973 J. Martens. 


Breeding: AtM VI 1973 at least 3 pairs occupied territories around Kangar village (4200 m) 
near the bottom of the valley. A nest hole was dug in a small but steep earth bank a few 
meters above the valley floor. The straight tunnel was drilled horizontally into hard earth 
intermingled with many small sharp stones; it was at least 185 cm long including the nest 
chamber at its end. This chamber, situated 87 cm below the slope’s surface and about 30 
cm long, contained the disproportionately large nest (Fig.114). Its foundation was con- 
structed of dry plant material, mostly roots; the upper part consisted almost entirely of ani- 
mal hairs, including some that had been dyed and used by man, but no feathers. 6 eggs, 
uniformly grey-white except for a few minor dirty dots; weight of the dry nest 140 g. Ali 
(1946) reports on nests near Mt. Kailas, S Tibet, only about 250 km NW of the Tarap Val- 
ley. A nest tunnel was 4 ft. long, sides of the chamber 9 x 10 in. long; nest weight 1.5 Ib. 
(22.VI.). Another nest contained juveniles on 24.VI. 
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Pyrrhocorax 


The only 2 species of the genus, pyrrhocorax and graculus, are both widely distributed in 
Asia, including Nepal. They are high-altitude species, but the association of graculus with 
monsoon-shadowed areas is evident, and its breeding places are very local in Nepal except 
for the NW. Similarly, pyrrhocorax is much more widely distributed but the vertical belts 
of the local populations differ considerably: more restricted and higher in the wet areas, 
broader in the dry regions of the NW. 


Pyrrhocorax graculus 


Taxonomic notes: The geographic variation of the Alpine Chough deserves investigation 
once again, above all on the basis of much more extensive material than was available for 
Vaurie’s study (1954:6-7). For instance, one of the adult d (below) was very small, with 
265mm wing length. 

Material: 2 specimens: D Dolpo Distr., upper Barbung Khola Valley, Charka, 4250 m, 23.V1.1973: 2d. 
Measurements: Wing-L 265 and 280 mm. — Bill-L/-Height 30/10.3 and 32/9.5 mm. — Tarsus-L 42 and 
43.5mm. — WTI of the larger 5d 37.5%. 

Notes: Moult, large d: P5-10 old, inner ones growing. Tl lacking (fallen out and apparently growing). 
— small ¢: P5-10 old, inner ones growing. Tl growing. — Testes in both ¢ appr. 12 x 6mm. 
Horizontal: My observations stem from the NW, N and E flanks of the Dhaulagiri area and 
from the N flanks of Annapurna. I did not see any Alpine Chough in the extremely wet 
areas between Arun and Kanchenjunga in the far East (V, VI, IX). — Ascent to Ringmo/Phok- 
sumdo Lake, 15 specimens (10.VI.); Bagar La, N flank, small flocks at the caravan resting 
place (17.VI.); upper Barbung Khola: Pimring, flocks of up to 5-7 sp.. (13.VI.); Tarang, 
flocks up to 12 sp. (14.VI.); Tukot, singles (19.VI.); ascent to Parung La and at the pass 
plateau, singles (20.VI.); below Dudje La, Dudje La (21.VI. all :Dolpo); — below Dapa Col 
(17.VII.), Cha Lungpa Valley, flocks of up to 15 sp. (22.VI.); Jomosom, flock of appr. 40 
sp. (25.Il.); W Thorung La, 2 sp. (20.IV. all :Mustang). 


Vertical: The majority of data originate from VI, few from IH, IV and VII; those close to 
the breeding season (VI, VII) cover most of the altitude spectrum: 3200-4950 m. Extremes 
are 2750 m (Jomosom, 25.III.) und 5200 m (Thorung La, 20.IV.). Within the arid areas there 
is a breeding record near Manang (:Manang) at 3450 m within the forest zone (Inskipp & 
Inskipp 1991). In the monsoon-wet Everest area the breeding belt is apparently much nar- 
rower than in the rain-shadow areas in W Nepal. There its lower limit is apparently no lo- 
wer than 4500 m, where Diesselhorst (1968:208) recorded newly fledged juveniles at 
4800 m. The upper breeding limit in all Nepal is open to question. 


Habitat: The Alpine Chough is a very agile species of the Himalayan high mountains, being 
capable of changing location rapidly. However, in the arid areas N of the main range it is 
by no means restricted to the zone above the forest belt. Data from VI originate as low as 
3200 m (S Phoksumdo Lake). Locally, in the arid areas this Chough lives in close asso- 
ciation with the Tibetans, visits caravan resting places and is a regular and quite tame vi- 
sitor in the villages, but apparently does not breed within villages (Charka, 4300 m; Pimring 
3900 m; Tarang, 3600 m). In Thakkhola, where the Red-billed Chough regularly visits the 
fields from its nearby breeding places, I never saw Alpine Choughs in summer and no bree- 
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ding localities seem to exist in proximity of the villages. In the Khumbu, the only other 
presently known breeding area of the Alpine Chough in Nepal, it lives at much higher al- 
titudes and never penetrates into the forest zone, at least during summer. This may be a re- 
sult of the markedly higher precipitation in this area. Consequently, it is absent on the 
extremely wet S flanks of the massifs towards the E border (see above). 


Breeding: Diesselhorst (1968:208) observed fledged juveniles near Everest from E VII on- 
wards. Therefore the data from VI and VII (see Horizontal) are all to be attributed to the 
breeding season, but I could not discern clear signs of breeding at any site. 


Migration: Even during winter the Alpine Chough stays within the main range; it may shift 
to lower areas to avoid severe weather, but not to the midlands. A flock of appr. 40 sp. 
were migrating straight northward on 25.11.1974 close to the valley bottom near Jomosom, 
2750 m. 


Pyrrhocorax pyrrhocorax himalayensis (Gould) 

Material: 2 specimens: D Mustang Disir., Nabrikot, 2750 m, 11. and 12. XI.1969: 12, 1 o. 
Measurements: Wing-L 2° 318. o 321 mm; distance between P5 and P6 5mm (2) and 11 mm (0); see 
Vaurie (1949:5) and Ali & Ripley (1972,5:240). - Tail-L 2 162, 0 167mm. - Bill-L 2 57.5, 0 61mm. 
— Tarsus-L 2 52, 0 62mm. — WTI 2 39, 0 41.1%. — TWI & 50.9, 0 52%. 

Horizontal: My own finds are from NW Dhaulagiri and N Annapurna eastward to the Kan- 
chenjunga massif with marked data accumulation in the arid areas N of the main chain. — 
Ringmo/Phoksumdo Lake (10.-14.VI.); Bagar La, N slope, small flocks (17.VI.); below Ta- 
rakot at the valley bottom, 50 specimens, drink at stream, then fly down the valley (9.VI.); 
Pimring (13.VI.); Tarang (14.VI.); Charka (20.VI. all :Dolpo in 1970 and 1973); — Dhor- 
patan (9.IV.); between Dhorpatan and Thankur (4./5.V., 25.V. both :Myagdi in 1970 and 
1973); — near Sangda (22.VI.); Thakkhola, between Jomosom and Tukche, also Thaksang, 
down the valley to Kalopani/Lete, many observations with flocks of up to 100 specimens 
in VI/VII and 200 specimens E IV (XI 1969, TI 1974, VI/VII 1970, VI 1973, IV/V 1980; 
V 1995 all :Mustang); — between Thimang and Pisang, several heard (17.IV.); Manang, 2 
specimens on fields (19.IV. both :Manang); — near Chitre (5.V. :Parbat); — Chordung Mt./Ji- 
ni (30.11. :Ramechap); — pasture Lassetham (8.V.); Ladza Khola above Walungchung Go- 
la, 2 specimens (22.V. both :Taplejung). 


Vertical: The 35 localities (II-VI, IX) are situated between 2400 and 4400 m and are even- 
ly distributed within this zone, the extreme data in VI. Thus, for no period a preferred al- 
titude can be recognized, nor can the breeding belt be derived from the observations, this 
Chough being too mobile and managing large distances and altitudes with ease. — The fol- 
lowing data structure is reasonable: Close to breeding (V, VI, VID: occurrence in a verti- 
cal belt 2000 m wide, the limits being located in the arid areas N of the main range. The 
breeding belt proper is narrower (see below), but its lower and upper limit not yet defined; 
— far from breeding season (XI, III, IV): my data only from the dry Thakkhola (2500- 
3300 m), where it occurred M III in flocks of up to 100 specimens, once even 200 speci- 
mens (30.IV.1980, 2500 m). M III many flew, always pairwise, from the roost places high 
up in the mountains down to the food-rich fields close to the villages in the valley. 
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Breeding sites in Thakkhola are at least 3000m high, probably higher, in side valleys. A 
breeding record is mentioned for the nearby village Kagbeni, but altitude is not reported 
(Inskipp & Inskipp 1991). The altitude of breeding sites is much lower in the Thakkhola 
gorge than in Khumbu, where Diesselhorst (1968:209) did not encounter the Red-billed be- 
low 3800 m, with fledged juveniles up to 4750 m. These differences may be connected with 
its preference, at least in C Asia, for arid, precipitation-protected landscapes, which exist 
on the Himalayan S flanks only at very high altitudes. In Himalayan arid areas the Red- 
billed is present even at the lowest altitudes possible (down to 2400 m). 


Habitat: The Red-billed Chough lives in open landscapes within the forest zone as well as 
far beyond in barren rocky areas. But local differences are obvious. Regular occurrences 
in the forest zone during summer are known only from the monsoon-shadowed areas in W 
Nepal (Annapurna, Dhaulagiri), while the wetter Everest harbours its populations only far 
beyond the forest belt, mainly in the alpine zone. But breeding sites are still too scarce to 
indicate the lower limit in the W and E populations. In search of food, open meadows and 
high-altitude pastures are regularly visited, also close to man, e.g. at caravan resting pla- 
ces, but unlike the tamer Alpine the Red-billed never enters villages (noticed at Ringmo, 
Tarakot, Pimring, Charka, in all Thakkhola villages with large fields), although it may ap- 
proach village edges (seen in Tarang and Pimring). When the juveniles are fledged the 
adults guide them to harvested fields far below the breeding sites (Thakkhola, 2600 m, VI), 
and after wheat sowing in autumn the Red-billed is locally hunted as a pest (Thakkhola: 
Nabrikot, XD). 


Breeding: Families with fledged juveniles, the latter still being fed by the parents, on har- 
vested fields (M VI, Marpha, 2700m). Accordingly, Diesselhorst (1968:210) noticed first 
fledged juveniles in Khumbu E VII. 


Migration: The Red-billed Chough stays within the main chain the year over. Single indi- 
viduals or small flocks stray further southward, apparently irregularly (e.g. Chitre :Parbat, 
2850 m, 5.V.1980; Chordung Mt. :Ramechap, 2900 m, 30.11.1973). Even during the bree- 
ding season movements (of non-breeding specimens?) occur: flock of 50 specimens flies 
down the valley bottom of Barbung Khola below Tarakot, 2400 m, 9.VI.1970. For evasive 
actions during winter see Inskipp & Inskipp (1991). 


Nucifraga caryocatactes hemispila Vigors 


Nucifraga [caryocatactes] incl. columbianus 

Material: 2 specimens: D Mustang Distr., Thaksang above Tukche, 3150m, 28.IV.1980: 1d, 1°. 
Measurements: Wing-L ¢ 216, 2 211mm. — Tail-L ¢ 143+x, 2 146+x mm. — Bill-L /-Breadth (be- 
fore the forehead) /-Height (at nostrils) d 45/16.8/17.6mm, 2 42.5/15.4/15.4mm. — Tarsus-L 3 42, 
2 41mm. — WTI 26.4 and 25.6%. — TWI 66.2 and 69.2%. 


Notes: Gonads undeveloped. T6 of d more slender (closer to juvenile state). Moult of body-feathers 
and wing: ¢ P4-10 old, inner ones growing. 2 P3-10 old, inner ones growing. 

Horizontal: Our finds originate from Dhaulagiri (S, E), Annapurna (S, E) and Langtang 
massifs (SE), from upper Arun and from the Kanchenjunga (S, SW). — Dhorpatan (13.IV., 
15.V. :Myagdi); — Thakkhola: Ghasa (14.V.); Chadziou Khola (29. VI.); Lete (1.V.); Thak- 
sang/Tukche (2./3.III. 1974, 27./28.1V.1980, 6.VII.1970); Purano Marpha (14.11.1974, 
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23./24.1V. 1980 all :Mustang); — above Chitre (5.V.); Ghorapani Pass (24.VII. both :Par- 
bat); — Marsyandi Valley: between Bagarchap and Thimang (14.IV.); between Thimang, Pi- 
sang and Manang several times (17./18.IV. all :Manang); — Trisuli Valley, ascent to Syng 
Gyang (23.IV. :Rasuwa); — Pahakhola, eastern side valley of Arun (30.V./1.VI. :Sankhua 
Sabha); — pasture Lassetham (6.V.); Omje Kharka (5.V.); Dhorpar Kharka (14./16.IV. all 
:Taplejung). 

Vertical: The approximately 20 encounters are evenly distributed between 2200 and 3350 m, 
lower and upper extremes in IV/V, thus within the breeding season. Diesselhorst (1968:206) 
enlarges this narrow vertical belt up to timberline near 4100m (VI, VID). The lower limit 
at 2745m as defined by Inskipp & Inskipp (1991) is certainly too restrictive. 


The lowest sites are: upper village Ghasa (2200m M V), Lete (2400m, B V 1980, 1995), 
Thimang (2400 m, IV), ascent to Syng Gyang (2500 m, IV), Omje Kharka (2500 m, V). The 
vertical belt in which breeding activity occurs is situated from 2200 m upwards to nearly 
4000 m or even beyond and comprises an area belt less than 2000 m wide. But considera- 
ble local differences exist (see Habitat). 


Habitat: Within the extended belt the spectrum is manifold. It covers mixed broad-leaved 
forests of the cloud zone (from 2200m upwards) to the subalpine coniferous belt (up to 
3350 m), even to the upper forest limit with Abies, Juniperus and Rhododendron bush — 
only the lowest altitudinal belts not exposed to heavy monsoon influence. The timberline 
locally above 4000 m is, however, reached only rarely and apparently in low population 
density (Diesselhorst 1968:206); I never met it that high. The lowest sites (see Vertical; all 
:Mustang) were all exclusively in pure species-rich broad-leaved forests. In the distinctly 
monsoon-protected Thakkhola (Thaksang, Purano Marpha) the Spotted Nutcracker lives al- 
sO in pure, partly extended stretches of coniferous forests of Pinus, Abies, Picea, Cupres- 
sus, Betula and sparse Rhododendron. But it is absent in the coniferous forests N of the 
main range. 


Breeding: I noticed fledged juveniles as early as B V: 1 specimen begged parents for food 
(Lassetham, 3020 m, 6.V.1988); 1 family mist-netted (Lassetham, 3350 m, 8.V.1988); a late 
exception: adults feed fledged juveniles on 6.VN1.1970 (Thaksang/Tukche, 3200 m). Ac- 
cordingly, Diesselhorst (1968:206) noticed fledged juveniles B VI everywhere in Khumbu. 
Moult of adults starts early (see above; Diesselhorst 1968:207). 


Corvus 


Four species breed in Nepal (splendens, japonensis, levaillantii, corax), their ecological re- 
quirements being very different. The species set covers nearly every altitude and habitat of 
the cis- and trans-Himalayan zones, but the inter-species differences are enormous. C. splen- 
dens is confined to the (sub)tropical lowlands and is entirely associated with human 
settlements. C. levaillantii and japonensis, for long treated as conspecific (under macro- 
rhynchos), form a continuous vertical area belt from the lowlands up to timberline, but are 
parapatric at locally differing altitudes, mainly near 2000m. C. corax is (nearly) exclusi- 
vely confined to the trans-Himalayan Tibetan facies as a breeding bird, where it is the only 
Corvus species. 
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Fig.115: Vocalizations of Corvus splendens. — a) 23.11.1973; b-c) calls of 1 specimen, 19.11.1974; d- 
g) calls of 1 specimen 28.VI.1988 (a-g: Kathmandu); h-i) calls of 1 specimen, India, Kashmir, Srina- 
gar 11.V1.1978. 


Corvus splendens 


Horizontal, vertical, habitat: The House Crow is closely associated with man in cities, towns 
and rural settlements all over the tropical and partly the subtropical belt of the Himalayan 
S macroslope. Though the species is widespread, breeding records are largely lacking (high- 
est altitude proven is the Kathmandu Valley, 1350m), but details to delimit the (locally 
varying ?) upper breeding limit are not available at present. 

Nesting: A (new?) nest situated on still bare poplars (Kathmandu, Tundikhel) was visited 
by adults on 30.11.1988. 


Vocalizations: Calls (Fig.115a-i) are single heavily frequency-modulated notes at relative- 
ly high pitch (ca. 1.8 kHz carrier frequency) with only weakly developed harmonics 
(Fig.115a); in other call types harmonics are well marked (up to 4). Distance between har- 
monics is usually wide (up to 800 Hz, Fig.115b-c), but a weak harmonic may be interspersed 
between the two (Fig.115d, e, 1). The harmonics’ separations and the strong modulation are 
characteristic for splendens (see C. japonensis and C. levaillantii for comparison). Many 
of the calls may be rendered similarly to the calls of the European Laughing Gull (Larus 
ridibundus). 


Corvus japonensis intermedius Adams 


Taxonomic notes: Hartert (1929:48-54) had a critical look at Corvus coronoides sensu Stre- 
semann (1916) and excluded from the Palaearctic Jungle Crows not only the Australian 
forms but also macrorynchos s.str.. He grouped according to the characters of colouration 
of the bases of neck feathers, structure of neck feathers, contrast between neck and back 
colouration and gloss of underside. The remaining E and S Asian forms were lumped un- 
der C. levaillantii but Vaurie (1954:17-19) united the latter without particular reason with 
macrorhynchos. Among others Biswas (1963c: 654) pointed to vocal differences between 
a large mountain and a small lowland thick-billed crow, referring especially to Nepal. We 
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believe that the two live parapatrically where they meet (see below). Consequently, Si- 
bley & Monroe (1990) judge macrorhynchos (incl. japonensis) and levaillantii a superspe- 
cies. Fleming & Traylor (1968:171) stress the fact that “intergrades between the two races 
[i.e. culminatus/levaillantii and intermedius] are not known from Nepal”. 


Because of the complicated interrelations of all these crows we disregard the question of 
superspecies status and unite intermedius with the C and E Asian species C. japonensis. 
Material: 2 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan, 2950 m, 8.V.1973: 12 “a”. J Ramechap Distr., 
Chordung Mt./Jiri, 2900 m, 28.11.1973: 12 “b”. 

Measurements: Wing-L “a” 314 (P6>7), “b” 342 mm (P7>6). — Tail-L (graduation) “a” 205 (47), “b” 
217 (40) mm. — Bill-L (starting with “plush” feathering of forehead) “a” 55, “b” 53mm, Bill-Height 
“a” 20.8, “b” 20.7 mm, -Width “a” 19.9, “b” 21.7mm. — Tarsus-L “a” 55, “b” 58mm. — WTI “a” 
35.0, “b” 34.2%. — TWI “a” 65.3, “b” 63.5%. — Bill index (= width in % of length) “a” 36.2, “b” 
40.9%. 

Notes: The 2 “a” has in the right half of the tail an additional feather between T4 and T5. — Ovaries 
of both ? are slightly swollen. The bases of the neck feathers is more grey in “a”, nearly white in 
“b”, but the same differences are also present in individuals from the same area (Kathmandu, Khum- 
bu) as are revealed by investigation of the crows which were collected by Diesselhorst and Gurung. 
— Bill and feet black. 

Measurements and indices of additional C. japonensis from Nepal (Zool. Staatssammlung Miinchen): 
Wing-L 3 317, 321, 352, 355mm, 2 310, 321, 334, 2 juv. 305mm. — Tarsus-L ¢ (5) 55-59mm, 
x=56.9; 2 (3) 56-59mm; 2 juv. 54.5mm. — WTI (6) 33.1-36.9%, x=34.9. — TWI (5) 61.4-62.9%, 
x=62.2. 

Thus the 2 “a” and “b” have relatively long tails compared with the latter sample, but this must not 
be overemphasized in view of the smail number of specimens. 


Horizontal: This is a widespread species in the upper forest zone, though apparently po- 
pulation density varies greatly in relation to forest cover and annual precipitation. Only a 
summary of records is given here, especially with respect to low-altitude records. — Phok- 
sumdo Lake (13.VI.); Tarakot and environs (10.-18.V., 2.-7.VI.); resting place Phurbang 
(31.V. all :Dolpo); — Dhorpatan (10.-21.V., see Material; :Myagdi); — Thakkhola (:Mustang) 
many observations from Muktinath (IV) and Jomosom (II) down to Ghasa (V) and Rups- 
hesara (II); see Tab.19; — Gara (3.V.); Ghandrung (7.V); Ulleri (22.II.), Ghorapani Pass 
(23.1. all :Parbat); — pasture Thimang above Bagarchap (14.IV.); Manang (19.IV. both 
:Manang); — Chordung Mt./Jiri (28.III., see Material;); Jiri (10.IV., see also levaillantii); 
Thodung (4.IV. both :Ramechap); — Thudam (25./26.V.); descent to Pahakhola and below 
Pahakhola (2.-4.VI. both :Sankhua Sabha); — Dhorpar Kharka (15.IV.); pasture Lassetham 
(8.V. both :Taplejung). 


Vertical: Though Crows are powerful fliers, my records of japonensis are concentrated in 
a limited vertical belt during all seasons. Records in more than 40 localities (with many 
more observations) scattered over 8 years are mostly between 1850 m (II) and 4200 m (V), 
but clear indications of breeding activity are considerably more limited in altitude (see Bree- 
ding). — Breeding season (E IH-VD): lowest record 1920 m (Gara :Parbat, V); 2000-2500 m: 
12 localities; 2510-3000 m: 10 loc.; 3010-3500 m: 5 loc.; 3510-4200 m: 4 loc. Highest re- 
cords are at 3600 m (Muktinath :Mustang, E IV), 3700 m (Ringmo/Phoksumdo Lake :Dol- 
po, 21.VI.), and 4200 m (resting place Phurbang :Dolpo, 31.V.). — Outside breeding season 
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(II-M III): lowest record 1850m (Rupshesara :Mustang, 2 specimens, 24.II.), highest re- 
cords 3200m (Thaksang/Tukche, Purano Marpha :Mustang, E IVM III). 


These comparatively low records are due to the restriction of field activity at high altitu- 
de during winter. In general, pronounced altitudinal migration in winter does not occur, but 
Inskipp & Inskipp (1991) give the lower limit as 1200m without seasonal specification, 
apparently referring to Biswas (1963c: 653). According to his locality list (Biswas 1966), 
his specimens originate from altitudes between about 1525m (but probably higher) and 
2135m. Ali & Ripley (1972,5:253) mention records between ca. 1800 and 4500m, but 
again seasonal specification is lacking. For a low-altitude winter record at 900 ft (Bilauri, 
XII) see Rand & Fleming (1957), another possible one from Biratnagar (II) is given by 
Fleming & Traylor (1965). — For parapatric/sympatric occurrence with C. levaillantii see 
below. 


Habitat: The Great Jungle Crow prefers a mixture of both open landscape with scattered 
trees and small woods and large mature forests. In extended forests, however, clearings are 
needed, mainly as feeding areas. The human impact, which opened and even reduced the 
forest cover to a considerable extent, favoured the Jungle Crow and offered a multitude of 
habitats, even close to human habitations. But the affinities to villages and towns are ne- 
ver close except where rubbish tips and other wastes are present with a certain regularity. 
Although such cases are still rare at the altitude concerned, like most Corvus species Jun- 
gle Crows learn quite quickly to exploit irregular and unusual food sources. Camp sites, 
even at high altitude above timberline and certainly beyond the breeding altitude, are re- 
gularly investigated (4200 m, Phurbang, V) and they even accompany mountaineering ex- 
peditions to considerable heights (Inskipp & Inskipp 1991; misidentifications with C. corax 
may happen). The species also lives in the dry monsoon-reduced areas north of the main 
range, but only in forested areas (Phoksumdo Lake :Dolpo, M VI; upper Thakkhola area 
:Mustang, II-IV, VI). The record near Muktinath, far beyond forest vegetation, is certainly 
an exception and may refer to a non-breeding area. In high-altitude and dry treeless regions 
the Jungle Crow is replaced by the Raven, C. corax. 


Breeding: C. japonensis starts breeding early in the season. Adults carrying nesting mate- 
rial were seen on 28.III. (Chordung Mt., 2900 m) and 4.IV. (Thodung, 3200 m); adults brin- 
ging food to the nest on 21.V. (Dhorpatan, 3000 m); adults feeding fledglings well on the 
wing on 27.VI. (below Tukche, 2550 m). 


Vocalizations: The calls (Fig.116) commonly heard are harsh and coarse and in most cases 
are easily to be distinguished from those of C. levaillantii (which see), which has a brigh- 
ter and clearer voice. In general the voices of the 2 Jungle Crow species cannot be heard 
close to each other because of allopatric distribution except for small linear regions of pa- 
rapatric occurrence. Calls of the local Himalayan ssp. intermedius are quite complexly struc- 
tured and the single call often consists of a combination of slightly frequency-modulated 
whistles, which are rich in harmonics; sometimes the harmonics are also whistles (Fig.116e, 
i’) but in most cases a strong frequency modulation (“zig-zag” structure) is superimposed. 
In Nepal (Fig.116a-g ) and Kashmir (Fig.116i-k) 4-7 harmonics (including the key-note) 
are present, in Kashmir often not as clearly as in Nepal. Presence of harmonics within a 
single call varies and single harmonics may be thinned out or stressed as the individual 
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note proceeds (Fig.116c, c’, d). Distances between the harmonics are only about 250 Hz, 
frequency of the main harmonic is between 800 and 1400 Hz. Calls of ssp. mandshuricus 
from Ussuriland (Fig.116h) are especially rich in strong harmonics. — Another note type 
cuts the multitude of frequency modulations into extremely short click-like pulses 
(Fig.116a’, a’, i, 1’). Such notes show less marked harmonics. For renderings of the va- 
rious notes see legends to Fig.116. 


a 
A TTT ‘ahs “npn lini fi 
pi \ h Inh 


N cA 3 ölunen 
) i . 


0.1 0.5 1.0 1.9 20 25 30 S 


Fig.116: Vocalizations of Corvus japonensis. — a-a”) above Chitre 7.V.1980 (a”: “arrak’’); b) above 
Chitre 6.V.1980; c-c”) Pahakhola 2.VI.1973 (last note of c: “arrr”); d) Chordung Mt. 28.11.1973 
(“orrk”); e) Dhorpar Kharka 15.1V.1988 (calls given on the wing); f) Dhorpatan 10.V.1973 (“rraak”); 
g) Lassetham 8.V.1988; h) Russia, Amurland, Bychikha near Khabarovsk 6.VI.1990 (ssp. mandshuri- 
cus); 1-1’) India, Kashmir, Pahalgam 16.V.1978 (i: rasping “rääp”; 1”: “rärk”); k) Pahalgam 15.V.1978 
(“aarrr”). 


388 


Corvus levaillantti 


Taxonomic note: With respect to species status attribution to the Small Jungle Crow of the 
Nepal lowlands see the remarks on C. japonensis. 


Horizontal: My records are from the Dhaulagiri/Annapurna area to near the Darjeeling bor- 
der. — Southern Thakkhola: Dana (23.1I.); between Lete and Ghasa (2.V.); lower village 
Ghasa, 2sp. (4.V. all :Mustang); — southern Annapurna: Birethanti (22.II.), Gara (3.V.), Sikha 
(23.11., 3.V. all :Parbat); — between Landrung and Dhumpus (10.V.); Lumlé (21.II.); Suiketh 
(21.11.); Pokhara (20.U. all: Kaski); — Marsyandi Valley: Dumre (7.IV.); Turture (8.IV.); 
Syuribar (8.IV. all :Tanhu); — Phalesangu (9.IV.); Samche (11.IV.); Tal (11.IV. all :Lam- 
jung); — Bagarchap (12.IV; :Manang); — Kathmandu Valley: Kathmandu City (17./18.II.); 
Phulchoki Mt. (22.III. :Lalitpur); — Jiri (10.IV.); Shiaku (11.IV.); Darapani (12.IV. all :Ra- 
mechap); — Hurure (17.VI.), Dharapangma (20.VI. both :Sankhua Sabha); — Sunichare (4.- 
6.1V.); [lam (25.IH., 1.1V.); between Ilam and Mai Pokhari (6.IV. all :Ilam). 


Vertical: My records extend from the Terai lowlands to 2660m with only small local dif- 
ferences of the upper limit. — 180-500 m: 5 records in different localities; 510-1000 m: 5 
loc.; 1010-1500 m: 6 loc.; 1510-2000 m: 7 loc. Observation close to or at the upper distri- 
butional limit require detailed documentation: 1970m and 2050m (lower village Ghasa, 
4.V.1995, 2 sp. and 2.V.1980, flock); 2100m (Landrung/Dhumpus, 9.V.1980); 2110m 
(above Sikha, 23.11.1974, 3.V.1980); 2200m (above Bagarchap, 12.IV.1980); 2660 m 
(Phulchoki Mt., close to summit, 22.1]1.1980, 1 pair displaying). These data demonstrate 
that levaillantii is regularly distributed, at least during the breeding season, up to and lo- 
cally above 2000 m. The record from Phulchoki Mt. is an exception (see below). 


Interrelationships between C. levaillantii and C. japonensis: None of the sightings at the 
upper and lower limits of levaillantii and japonensis, respectively, have been proven to be 
in breeding localities, but the probability of breeding there is high. Most records refer to 
single birds or pairs, sometimes displaying, within the presumed breeding season (II-VI). 
The data suggest slight vertical overlap, especially during the breeding season insofar as 
all data are pooled. But within the single mountain/valley system, distributional areas seem 
to be virtually parapatric, and there is only slight evidence for minor altitudinal overlap 
(see Tab.19). Furthermore, with respect to such vigorous birds which may fly for long di- 
stances without trouble, the overlap is indeed negligible. 


a) Jiri: In and around the village levaillantii at 1800m, 10.IV. 1973; 1 specimen of japo- 
nensis at 2150 flying downhill, 10.1V.1973. 


b) Slopes W and E below Ghorapani Pass (Tab.19): The villages Gara (lower and up- 
per)/Sikha and Ulleri are situated on the western and the eastern slope of the Ghorapani 
pass ridge, respectively. Concerning the few observations, there is a certain amount of over- 
lap of the two species but not all observations originate from the breeding season. 


c) Lower Thakkhola: In the Kali Gandaki Gorge, the zone of contact between levaillantii 
and japonensis is near 2000 m; no overlap is known yet, but a search for it should be made. 


Field identification: In most cases identification is easy, at least with some experience, in 
regard to size, voice and shape of tail, even though the two species are rarely to be seen 
together. C. japonensis is the bigger species with harsher voice (Fig.116) and wedge-shaped 
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Tab.19: Vertical distribution of Indian and Himalayan Jungle Crows (Corvus levaillantii, C. japonen- 
sis) around Ghorapani Pass and in lower Thakkhola. 


Altitude, locality, date levaillantii Japonensis 


Ghorapani Pass area 


1750 m Gara, lower village, 3.V.1980 + > 
1920 m Gara, upper village, 3.V.1980 - + 
2100m Sikha, 23.1.1974, 3.V.1980 + = 
2600 m Ghorapani, 23,11.1974 — + 
2000 m Ulleri, 22.11.1974 + = 
Lower Thakkhola 

1650 m Dana, 24.11.1974 + es 
1700m Rupshesara, 24.11.1974 a = 
1850m below Ghasa, 24.11.1974 a ir 
2100 m Ghasa, 2.V.1980 - + 


tail. C. levaillantii is markedly smaller and has a rounded tail, and it voice tends to be more 
shrill (Fig.117). Regarding these characters japonensis is closer to European populations of 
the Raven (Corvus corax), but the local C. c. tibetanus is considerably larger than japonensis 
and its voice even coarser. 


Habitat: C. levaillantii generally inhabits open agricultural land and forest vegetation of the 
Terai lowlands and in the mountainous midlands. The affinities to human settlements are 
closer than in C. japonensis but considerably less than in C. splendens. Deforestation of 
the midlands seems to have greatly influenced the population density of levaillantii. The 
parapatric distribution with only minor overlap indicate that the two compete. At higher al- 
titudes of the midlands, far from the mass elevation of the main range, where japonensis 
occurs only locally or is absent, /evaillantii is also found at higher altitudes. It lives close 
to the top (2660m) of Mt. Phulchoki, the highest elevation of the ridges encircling the 
Kathmandu Valley, thus penetrating into the altitudinal belt of japonensis and replacing it 
there. 


Vocalizations: Calls (Fig.117) of the Indian Jungle Crow are brighter and much less coarse 
than those of the Great Jungle Crow, and with little experience the differences are clear- 
cut in the field in most cases. The aural impression is, however, only partly corroborated 
by sonagrams. Frequency range of the main harmonic is about 1050-1300 Hz. Only one 
such harmonic exists, though a 2nd very weak one may be apparent above (Fig.117e, h, k) 
or below it (Fig.117//l’). The gap between the 2 harmonics is conspicuously constant, al- 
ways being close to 500 Hz. The generally 2 harmonics consist of rapidly frequency-mo- 
dulated notes (“zig-zag” pattern), but this may be reduced to pure whistles in special 
conditions (Fig.1171/l’; specimen attacking a raptor on the wing). Beside this widespread 
note characteristic, broad-band noise-like notes also occur with little or no harmonic struc- 
ture discernible (Fig.117a’/a’’). 


Differences between call notes of C. japonensis and C. levaillantii refer to the number of 
harmonics. There are 4 to 6 in japonensis but only 1 (rarely 2) in levaillantii. In the for- 
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mer the gaps between the harmonics are smaller (up 250 Hz) than in the latter (close to 
500 Hz). In accordance with the larger number of harmonics in japonensis, the frequency 
bandwidth of all discernible harmonics is wider (1000-1500 Hz) here; in levaillantii it is 
about 500 Hz (rarely up to near 1000 Hz if a 2nd harmonic is present). The differences in 
harmonic structure apply to the differences of aural impression. For renderings of the va- 
rious notes see legends to Fig.117. 


Corvus corax 
Corvus [corax] incl. ruficollis, albus 


Horizontal: All my observations refer to the (1) trans-Himalayan region of Dhaulagiri/An- 
napurna and (11) to the Everest region. — In detail: (1) N slope of Bagar La (17.VI.); upper 


01 05 10 1.3 20 25 30 Ss 


Fig.117: Vocalizations of Corvus levaillantii. — a-a’’) N Sunichare 3.1V.1988 (a: “rock”, the ‘o’ ten- 
ding to ‘a’; a’: “rääk”); b-b’?) Hurure 17.V1.1988; c) between Ilam and Mai Pokhari 6.1V.1988; d-k) 
Kathmandu, Chauni 17.1V.1988 (d: “yorr”; and “orr”; e: “karrer”; g: “raar”); 1-1’) individual attacking 


Spilornis cheela on the wing; Worebung pass 21.1V.1988 (l’: closed “göök”). 


OO : 
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Barbung Khola, Charka (21.VI.); between Tukot and Parung, 4 specimens (19.VI.); Mukut 
(16.VI. all :Dolpo); — Sangdak, 3 sp. in the village (23.VI.; 28.VI.); Jomosom (21.-23.I1., 
30.V1.); Tini, 2 sp. (22.IH.); Marpha (13., 21.1I.); Purano Marpha (5.V.); Dapa Col above 
Tukche and Marpha, up to 5 sp. at the tent (15.-17.VII. all :Mustang); — below Thorung 
La, E slope (20.IV. :Manang); — (11) Gorak Shep and Everest Basecamp (IX); Kalar Pattar 
(IX); Dingpoche (IX); Namche Bazar (X; all :Solukhumbu). 


Vertical: Lowest spring/summer records are from Thakkhola: 2700m (Marpha), Jomosom 
(2750 m) and Purano Marpha (3000 m), all others at much higher altitudes: between Sang- 
da (3800m) and Dapa Col (5000m), most of them in Dolpo. Inskipp & Inskipp (1991) 
mention summer records only above 3500m, but since breeding records are still lacking 
for Nepal, the actual breeding belt remains unknown. In Khumbu, close to Everest, an area 
with more pronounced monsoon precipitation than in Dolpo and Thakkhola, the Raven lives 
at higher altitudes. Shortly after the breeding season (B VII), Diesselhorst (1968:211) found 
it only above 4500 m. In IX and X, it descends to lower altitude, at least to 3300 m (near 
Namche Bazar, see above). 


Habitat: Dry monsoon-protected area in the Inner Valleys (Thakkhola) and north of the 
main range (Dolpo, Manang). Lowest altitudes fitting these requirements are located in 
Nepal only in Thakkhola, where the species occurs during spring and summer, but only in 
the northern part. In most of its Nepal area, the Raven is the only representative of the ge- 
nus Corvus and is able, without competing species, to occupy most of the niches of the 
other Himalayan congeners. It lives close to human habitations, villages, and caravan resting 
sites, but the contact is never close and only temporary. It visits rubbish tips in villages, 
forages on the flat roofs of the Tibetan houses, visits and even penetrates into tents of shep- 
herds (and scientists). 

In the trans-Himalayan area the Raven is quite common, already rare in the markedly moi- 
ster part at Everest, and I found none at appropriate altitudes in the monsoon-rich area S 
and W of Kanchenjunga (V, VI, IX). 

Breeding: Apparently early in the year as in other regions. H.S. Nepali collected 1 inde- 
pendent juvenile on 21.VI.1973 in Charka. 


STURNIDAE 


Saroglossa spiloptera (Vigors) 

Material: 1 specimen: J Dolakha Distr., Bothe Kosi Valley, between Shianku and Bikuti, 1300m, 
BIW T3213): 

Measurements: Wing-L 109 mm. — Tail-L 59 mm. — Tarsus-L 21.5 mm. — WTI 29.4% — TWI 54.1%. 
— Testes large, 8 x 5mm. 


Notes: Bill black, feet dark smoky-brownish, iris creamy white. 


Horizontal, vertical: The specimen was among a flock of appr. 5 birds. — 2 sp. in Trisuli, 
900 m (21.IV.1973 :Nuwakot). 
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Sturnus 


Five species are on the Nepal list (malabaricus, pagodarum, contra, vulgaris, roseus). The 
former three breed, the latter are uncommon winter visitors. The breeding species are con- 
fined to the lowlands (contra) or extend the vertical belt up to about 950 m (pagodarum) 
and to the level of the Kathmandu Valley (1350 m, malabaricus). 


Sturnus malabaricus 
Horizontal, vertical: 1 sp. in cultivations at Tumlingtar, 500m (22. VI.1988 :Sankhua Sab- 
ha). 


Sturnus pagodarum (Gmelin) 
Horizontal, vertical: 2 sp. in cultivations at Tumlingtar, 500m (22.V1.1988 :Sankhua Sab- 
ha). 


Sturnus contra 


Horizontal, vertical: My finds only from the Dun lowlands. — Rapti Valley S Tekouli, small 
flocks, 300m (II 1970 :Chitawan); — Birtamode, few, 200m (II 1980 :Ihapa); — Kutuna- 
bari, small flocks on fields together with Acridotheres tristis, 230m (IV 1988 :Ilam). 


Acridotheres 


Three species occur in Nepal (tristis, ginginianus, fuscus); all breed. Their origin is the tro- 
pical Indian Peninsula, and consequently all species are confined to the (sub)tropical zone 
of Nepal. A. ginginianus is restricted to the Terai lowlands, fuscus reaches altitudes up to 
1550 m and tristis up to roughly 1900 m. The latter has been seen in singles here and there 
at higher elevations but not as a regular breeding bird. 


Acridotheres tristis tristis (L.) 
Material: 2 specimens: G Kaski Distr., Naudhara ridge W Pokhara, 1450m, 15.VII.1973: 1d juv. B 
Kathmandu, suburb Chauni, 1350m, 28.1.1970: 1d. 


Measurements: Wing-L 3 152, d juv. 140mm. — Tail-L & 91.5, 5 juv. 73mm. — Bill-L/-Height ¢ 
20/7.6, 3 juv. 22.5/8.7mm. — Tarsus-L 3 41, d juv. 42mm. — WTI 26.3, 3 juv. 27.9% — TWI 3 
002,8 Juv: 92.1%: 


Notes: Testes minute; primary coverts of ¢ juv. with dark-brown patches at tip of the inner webs. 


Horizontal: I saw the Common Mynah within the entire expedition area extending from S 
Dhaulagiri to the E border to Darjeeling and Sikkim. 


Vertical: My data cover the Terai lowlands regularly up to ca. 1850m (Dhumpus :Kaski, 
V). 3 encounters above 2000m: 2100m, 4 birds flying upriver in early evening twilight 
high above the Myagdi Khola Valley floor, then suddenly dropping to the valley floor, Mu- 
ri (25.1V.1973 :Myagdi); — 2100m, Dara, 2 sp. in the village (5.IV.1970 :Myagdi); — 2650 m, 
Tukche, 1 sp. in the village (26.1V.1980 :Mustang). The regular upper limit of breeding ac- 
tivity is between 1800m and 1900m, according to Diesselhorst (1968:202) at 2000 m. 
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Brood finds above this level, e.g. in the Dhorpatan Valley (:Myagdi, at or even above 
2950 m, without further comment in Inskipp & Inskipp 1991), are to be regarded as rare 
exceptions. 


Habitat: The Common Mynah is abundant in all types of cultivation especially in close as- 
sociation with man, in villages as well as in the transition zone between city and suburb. 
Nevertheless, climatic conditions drastically restrict the upper limit of the vertical belt and 
confine the Mynah to the subtropical zone. Sometimes fristis reaches the upper Kali Ganda- 
ki Valley N of the Himalayan gorge. Fleming Jr. (1969) saw 6 sp. in Ghasa (XH/I) just N 
of the gorge, I myself 1 sp. in Tukche, already in the Inner-Valley zone (26.IV.1980 both 
:Mustang). Such straying birds have so far been unable to colonize hitherto unsettled areas 
beyond the subtropical belt. This contrasts with the situation in C Asia (Kazakhstan, Kir- 
gisia), where the Common Mynah very successfully settled in Palaearctic climatic condi- 
tions, e.g. even high up in the severe conditions of the Tian Shan Mts., and where it is 
present even in the smallest settlements. 


Vocalizations: Heard as early as 18.11.1974; singing at a tree hole 6.1V.1988. 


Acridotheres fuscus 


Horizontal, vertical: 1 pair with fledglings on roof of a house, Naudhara ridge W Pokha- 
ra, 1500m (15.VII.1973 :Kaski). — Kathmandu Valley, possibly breeding in the king’s fo- 
rest near the Indian Embassy, several sp. visiting tree holes; 19.I1V.1973; 2 sp. at the 
Swayambunath temple, 23.V1.1988. 


PASSERIDAE 


Passer 


Three species are native to the Central Himalayas (domesticus, montanus, rutilans) and 
breed there; hispaniolensis is a winter guest. Their combined vertical area belt comprises 
4200 m; but one of them, montanus, covers the whole span — the most extended belt of all 
Himalayan passerines, possibly all Himalayan bird species at all. In the lowlands and mid- 
lands, domesticus and montanus locally coexist within human settlements, domesticus being 
the more restricted of these two synanthropic species. P. rutilans inhabits the medium-al- 
titude part of the forest zone, but in addition lives in scattered high-altitude villages N of 
the main range as does montanus; however, their “village patterns” are strictly allopatric 
(Fig.118). 


Passer montanus, malaccensis population group 


Taxonomic notes: P. montanus malaccensis Dubois (loc. typ. Malacca) has a wing length 
of maximally 72mm in the S Indonesian area. Populations living further north, e.g. in 
Nepal, are distinctly larger (see below). Keve (1978:266) published detailed wing mea- 
surements in relation to geography (unfortunately not to sex), which, too, stress the pro- 
nounced size differences between northern and southern populations. For clarity, we simply 
use the term malaccensis population group. 
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Fig.118: Distribution of 3 Passer species in the Dhaulagiri/Annapurna area to show widespread oc- 
currence of P. montanus N and S of the main range, restricted distribution of PR. domesticus in tropi- 
cal low-altitude areas and large area of P. rutilans inhabiting sparse localities mainly in forested areas 
S of the main range and locally in villages N of the main range. P. montanus and P. rutilans are strict- 
ly allopatric N of the main range in association with man. 


In neighbouring Tibet, even S of the Tsang Po Valley, Tree Sparrows breed at the longi- 
tude of Nepal, which belong to ssp. tibetanus (Cheng 1987). However, ssp. tibetanus did 
not reach the Tibetan facies landscape N of and close to the main range (see Material; Char- 
ka). Rand & Fleming (1957) cite tibetanus from Thakkhola (Tukche and Jomosom; XI and 
XII) but according to specimens from VI and VII (see Material) ssp. similar to malaccen- 
sis 18 present there. Following Rand & Fleming, Inskipp & Inskipp (1991) confine malac- 
censis to areas below 2000 m, tibetanus to higher altitudes. This seems not to be correct. 

Material: 21 specimens; D Dolpo Distr., upper Barbung Khola Valley, Charka, 4250 m, 21.-24.V1.1973: 
23 32. ** Mustang Distr., Thakkhola, Syang, 2650m, 30.VI.1973: 15 pull. * Thakkhola, Gobang, 
2600 m, 8.VI.1973: 3d. B Kathmandu, suburb Chauni, 1350 m, 3.11.-14.III. 1970, 3.V1.1995: 5d 5°, 
28 pull./juv. f 


395 


Measurements: Wing-L 9 (10) 72-79 mm, x=75.1, s,;=2.48; d pull. (3) 70-75mm; 2 (8) 68-76mm, 
x=71.6, s,=3.50. — Tail-L 3 (10) 55-61.5 mm, x=56.9, s;=2.02; & pull. (3) 50-52.5; 2 (8) 52-58.5 mm, 
x=55.1, s;=2.56. — Tarsus-L ¢ (10) 16.5-18mm, x=17.9, s;=0.84; 3 pull. (2) 17.5-18mm; 2 (8) 16- 
Kammer 172, s=1.10. = WII 62 (18) 19.1-24.3%, x=23.1, s=1.27; 3 pull. (3) 22.7-23.6%. - 
Wiss 2.8) 73.4-77.9%, X=76.3, Ss; 71.13; & pull. (3) 70-72.2%. 


Notes: Pulli of Tree Sparrows are relatively short-tailed in comparison with older specimens (cf. Zool. 
Abh. Mus. Tierk. Dresden 40:89, Fig.23). 1 d pull./juv., Kathmandu, 3.VI.1995, specimen labelled 
“Nr.8”, nearly finished moult of primaries. 


Horizontal, habitat: In most parts of the expedition area from W Dhaulagiri to the Sik- 
kim/Darjeeling border, the Tree Sparrow is a common breeding bird, closely and exclusi- 
vely associated with man and human habitations. Even isolated farmsteads house a Tree 
Sparrow pair. It inhabits the monsoon-moist S as well as the rain-shadowed N flanks with 
Tibetan facies landscape. Nevertheless, a continuous population does not exist. Very remote 
villages, which may be discovered only by chance, have not been colonized by montanus. 
I found no Tree Sparrows in Hellok (2000m), Walungchung Gola (3200m), Thudam 
(3500m), Pahakhola (2550m; all :Taplejung) or Boghara (:Myagdi). Diesselhorst 
(1968:378) could not detect montanus in the Sherpa villages of the upper Khumbu. Villa- 
ges that are vacated by the local human population during winter, remain unsettled as a 
rule, e.g. Ringmo/Phoksumdo Lake (:Dolpo). There Carpodacus pulcherrimus takes over 
the ecological niche of the Tree Sparrow. In the sparsely inhabited N Dolpo (N flank of 
Dhaulagiri) and apparently in the Muktinath area (N Annapurna) montanus is a vicariant 
of rutilans (which see). The species that first settles locally “occupies” the village, appa- 
rently preventing a second Passer species from intruding (Fig.118). It is in these montane 
steppe areas that the highest montanus occurrences within Nepal are found (4250 m, Char- 
ka :Dolpo). While these populations also belong to the malaccensis group (see above), the 
colonization of the N flank apparently originated from the S. 


Vertical: Our records of breeding montanus range from 500m (Tumlingtar :Khandbari) to 
4250m (Charka: Dolpo); it has been found breeding down to 75m (Inskipp & Inskipp 
1991). Consequently, the Tree Sparrow occupies the widest vertical belt of all passerines 
of the Central Himalayas. In the Terai lowlands (from 75m upwards) montanus lives on- 
ly sparsely and locally, its place being taken by P domesticus especially within the new 
roadside settlements. In Kathmandu (1350 m) the two species coexist, montanus preferab- 
ly within the city, but I found both together in the garden-rich suburbs Chauni and New 
Baneshwar. According to the specimens mist-netted domesticus was the more common spe- 
cies (in II and M IV 1970 only domesticus, in IV/V 1995 also montanus present). 


Breeding: Only in human settlements in and at houses, under the roofs. In accordance with 
the species’ large vertical belt, the season lasts a relatively long time: Kathmandu (1350 m) 
testes B II largely undeveloped (appr. 2mm); Pelma (2270m) fledglings 28.V.; Charka 
(4250 m, most elevated breeding place in Nepal) Ist fledgling 24.VI. (stay from 20.VI., 
adults still building nests); in Thakkhola (2600-2800m) E VI/A VII many fledglings to- 
gether with adults in the fields, testes still strongly developed (7-9 mm, Gobang, 8.VIL.). 
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Passer rutilans cinnamomeus (Gould) 


P. [rutilans], incl. castanopterus 

Material: 4 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan, Uttar Ganga plain, 2950 m, 9. and 24.V.1973: 2¢ 
** Dolpo Distr., upper Barbung Khola, Tarang, 3600 m, 14.V1.1970, 22. 

Measurements: Wing-L do (2) 72-72.5mm; % (2) 75-75.5mm; — Tail-L ¢ (2) 49-50.5 mm; o (2) 51- 
53mm; — Tarsus-L ¢ (2) 17.5-18mm; 2 (2) 18 / 18mm; — WTI (4) 28-30.6%; — TWI (4) 68-70.2%. 
Notes: 12 (ZFMK 71.760) shows slightly darkened throat. 


Horizontal: Our findings of rutilans are only from the Dhaulagiri and Annapurna areas. — 
Kangar (17.VI.); upper Barbung Khola, Tarang (14.VI.; see Material); Mukut, 12 (16.VI. 
all :Dolpo); — Dhorpatan (7.-23.IV., 9.-21.V.; see Material); Bobang S Dhorpatan (29.IV.); 
between Muri and Nerwang (27.III.); left banks of Myagdi Khola between below Khibang 
and Darapani (29.V.); Emaka, 2d 12 close to the village, cf. P montanus (6.V. all :My- 
agdi); — Thakkhola: Ghasa (25.II.); between Kalopani and Lete (30.IV.); Choya, flock of 
10 specimens (25.1.); Titi Lake (2.V.); Tukche, in the village and downriver near Lete 
(26.1V., 27.VI., 8.VII.); Muktinath, small flocks of up to 5 specimens (21.IV. all :Mustang); 
— Gara (3.V.), above Shikha (3.V.); Ghandrung (8.V. all :Parbat); — near Landrung (8.V.); 
above Dhumpus (10.V. both :Kaski); — near Syuribar, Marsyandi Valley (8.IV. :Lamjung). 


This area marks the eastern distribution limit of a continuous area extending from the In- 
dus knee to E Tibet and Sichuan (ssp. cinnamomeus). The Nepal area covers the monsoon- 
moist S macroslope of the main range as well as Tibetan facies landscape N of it. Why the 
S flanks of the E Himalayas remained unsettled is open to question; possibly the precipi- 
tation is excessive. Cheng (1987) indicates localities slightly E of E Nepal in S Tibet. 
Vertical: Our findings in the monsoon area range from 1300m (below Khibang :Myagdi), 
1400 m (close to Landrung :Kaski) and 1650m (Gara: Parbat) up to 3000m (Dhorpatan 
:Myagdi). During the breeding season (presumably V-VI), the majority of them fall be- 
tween 2000m and 2600 m. In the transitional and drought area of the upper Kali Gandaki 
Valley the population density is reduced and in the Tibetan tree-less barren landscape the 
species is finally restricted to the small village settlements. The distributional area from S 
to N flanks, at least in the Kali Gandaki climatic transitional area (Inner Valley), seems to 
be continuous. But populations to the N are only local and have to compete with the Tree 
Sparrow (P. montanus, which see). The highest known rutilans settlements are at Tarang 
(3800 m, upper Barbung Khola), Mukut (4000 m), Kangar (4200 m, all from VI, :Dolpo), 
and Muktinath (3600 m, flock of appr. 5 specimens, 21.IV., probably still outside the bree- 
ding season, :Mustang). The vertical belt during the breeding season comprises at least 
2800 m and probably surpasses 3000 m (cf. Inskipp & Inskipp 1991). In all rutilans villa- 
ges at high altitudes the much more widely distributed montanus is absent, consequently 
one is inclined to assume that the two compete. Probably the species which arrived first in 
the various villages took control (Fig.118). On the S macroslope rutilans is the inferior spe- 
cies with respect to village occupation. 


Habitat: On the S flanks, the Cinnamon Tree Sparrow lives in open forest habitats, and 
there seems to be hardly any preference for natural stands (Dhorpatan, near 3000 m) as de- 
graded or artificial stands at village edges are inhabited; dense woods are avoided. Where 
rutilans and montanus live in close proximity in/at villages of the S macroslope, the latter 
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is confined to the village proper, rutilans to the vicinity of village edges. There are only a 
few exceptions for rutilans: Ghandrung, 2100m, 1 specimen calling in the village, 8.V.; 
Tukche, 2650m, 1 specimen calling in the village, 26.1V. (:Mustang). Breeding was not 
proven there. 


Migration: In the breeding areas of the Kali Gandaki Valley there were flocks of 5 and 10 
specimens near Ghasa (2100m) and Choya (2400 m) at the village edge, 25.II. The bree- 
ding areas are perhaps not left during winter, but this remains to be shown for the remote 
and high Dolpo villages. 


Passer domesticus, indicus population group 


Taxonomic notes: Vaurie (1949:15) designates House Sparrows from Nepal as parkini 
Whistler, 1920 (loc. typ. Srinagar/Kashmir), the wing length of which was given as 77.5- 
83mm, somewhat larger than that of Nepal specimens. Summers-Smith (1988:119) reports 
the wide range 71.5-85mm for parkini (3); apparently he combined several distinct po- 
pulations. He indicates for ssp. indicus 70-83 mm (¢) basing this value on the large d se- 
ries from Kathmandu (see Measurements). Consequently, to distinguish parkini only a slight 
difference in colouration remains, and we therefore prefer to use no subspecies name for 
the Kathmandu series. 

Material: 18 specimens B Kathmandu, suburb Chauni, 1350m, 20.1X.1969, 3.1.-14.I1.1970, 17.- 
19.1V.1973, 3.V1.1995: 103, 52, 12 pull., 2? (presumably 2 with dark throat, in one case with dark 
rusty brown small wing coverts). 

Measurements: The material of this section was enlarged by JS of the Diesselhorst collection origina- 
ting from Kathmandu (ZSM). — Wing-L 3 (26) 75-80 mm, X=77.5, sy=1.54; 2 (5) 74-76mm, x=75.1; 
2 pull. 74mm; ? ( 2) 76-77mm; — Tail-L 3 (24) 54-58.5mm, x=56.5, s;=1.36; 2 (5) 53-56mm, 
x=54.7, 2 pull. 48mm; ? (2) 54-56 mm; - Bill-L 3 (25) 10.5-13.5, x=11.9, s,=1.00; 2 (4) 11-12.5 mm, 
x=11.9; ? (1) 13mm; - Tarsus-L 3 (24) 16.5-19 mm, x=17.6, s;=0.66; 2 (5) 16-18.5mm, %=17.5; ? 
(2) 17-18mm. — WTI (n=28) 22.2-29%, x=26.4, s;=1.60 (for comparison in 7 P. d. bactrianus 27.3- 
315%, 329.5, sı-1.58), primary relations: 16 times H 9 > 7, 13 times H9 < 7, 4 times H 9 = 7. — 
DWI (30) 70.9-76.3, x=73.1, sy=1.31 (in 7 P. d. bactrianus 71.4-73.5%, x=72.5, s3=0.92), 2 pull. 
64.9%. | 

Notes: 15 ad. (17.4.1973) has grey ear coverts; cf. Hartert (1904:151). 


Horizontal: Only in the towns and villages of the Terai and Dun lowlands is the House 
Sparrow the dominant Passer species. Within this altitude range I found it in the Suiketh 
Valley NW Pokhara (:Kaski), in Pokhara town (:Kaski), in the lower Myagdi Khola (vil- 
lages Babyachaur, Tatopani, Beni :Myagdi), in the lower Marsyandi Valley (Phalesangu 
:Lamjung), in Trisuli (:Nuwakot) and in Kathmandu (see Material). Predominantly in the 
modest shack settlements along the new roads of the lowlands, the House Sparrow is pre- 
sent virtually everywhere; I never encountered the Tree Sparrow there. According to the 
map of Inskipp & Inskipp (1991) the whole S part of the country is inhabited. 

Vertical: Very limited from the lowest parts of the country (Birtamode, 180m, III; Kutun- 
abari, 230m, IV, both :Ilam) up to the Kathmandu Valley (1400 m). Fleming (Fleming & 
Traylor 1961) collected domesticus near the W Nepal border at Baitidi at 6500-6900 ft. (= 
2000-2060 m), remarkably high. Vertical breeding belt appr. (including the lowest altitude 
recorded in the country) 1200 m, 1650 m if the Baitidi record is included. In the upper part 
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of the area the species occurs only locally and is restricted to towns and cities (Pokhara: 
800-1000 m; Myagdi Khola: 800-1000 m; Kathmandu; Baitidi). 


Breeding: Only within human settlements, even in tree-rich suburbs of Kathmandu (cf. mon- 
tanus). Gonadal development starts in B-M III (testes up to 4mm), and is maximal in spe- 
cimens from M IV (10-12mm). A fledgling was being fed as early as 31.11.1980 in 
Kathmandu city. Accordingly, Biswas (1963b) indicates active gonads in III/IV. Diessel- 
horst (1968:376) describes gonadal development and moult as irregular including “very de- 
ficient synchronisation of periodic processes”. 


Montifringilla and Pyrgilauda 
The 4 species of the Nepal list (M. adamsii, P. blanfordi, P. taczanowskii, P. ruficollis) are 
inhabitants of the Tibetan facies landscape N of the Himalayan axis. Their main areas are 
in C Asia, largely Tibet; only minute area splinters reach into far NW Nepal. A breeding 
record exists only for adamsi. Gebauer & Kaiser (1994) put in a plea for recognizing two 
Snowfinch genera, Montifringilla and Pyrgilauda. 


Montifringilla adamsi adamsi Adams 

Montifringilla [nivalis] adamsi 

Taxonomic notes: Stegmann (1932:100-101) gave the first reasons for the specific diffe- 
rence of adamsi and nivalis (and specific identity of the latter with henrici). But it is sus- 
pected that the large Tibetan henrici with its conspicuously dark neck sides is even more 
isolated from nivalis than adamsi. The two geographically neighbouring forms M. n. kwen- 
lunensis and M. a. xerophila are nearly of equal size (smaller than the Central Asian M. n. 
alpicola), similarly fallow brown, but differ in the colour pattern of the secondaries. In the 
adamsi populations the base of the secondaries is extensively dark brown to black inclu- 
ding the outer webs. The dark base is narrow in alpicola and related populations and near- 
ly hidden below the wing coverts. But these differences may be judged as merely a trend, 
for the base is still narrower in European nivalis and broadest in adamsi. 


A pronounced difference exists in the wing and the wing/tail proportions. The small M. a. 
adamsi has low WTI of x=37.2%, s;=1.59 (n=45), the larger M. n. alpicola has WTI of 
41.5%, s;=1.32 (n=33) (12 M. n. kwenlunensis x=39.9%, s;=1.42), and that of nivalis s.str. 
is X=41.2%, s,=0.92 (n=32). On the other hand (according to a “compensation rule”), the 
TWI is very high in adamsi, x=61.4%, s,=1.75 (n=44), but in alpicola only x=58.5%, 
sı=1.45 (n=32) (12 kwenlunensis show 58.8%, s;=1.13), very similar to nivalis s.str. 
x=59.5%, s;=1.53 (n=32). If M. n. kwenlunensis and M. a. xerophila actually do not mix 
in the area of contact (cf. maps in Portenko & Vietinghoff-Scheel 1974, as well as maps 
749 and 750 in Cheng 1987), the following systematic division of these large Snowfinches 
is to be considered: superspecies M. [nivalis] including the parapatric allospecies M. niva- 
lis and M. adamsi; isospecies M. henrici (for terminology cf. Amadon & Short 1992). 

M. henrici ist relatively long-billed. Bill length in percent of wing length in 6 M. henrici 
is 13.1-14.7%, x=14.1; in 12 M. n. kwenlunensis 10.7-12.6%, x=11.7, s,=0.69; in 33 M. a. 
adamsi 10.2-12.7%, x=11.7, s;=0.54. Watson (1961) described specimens from Turkey as 
M. n. fahrettini (= leucura), the wing/tail measurements (n=9) of which are nearly con- 
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gruent in the scatter diagram with those of adamsi. This seems not to be based on diffe- 
rent measuring technique as can be shown of Watson’s other M. nivalis measurements, 
which are consistent with my own of leucura. 

Material: 4 specimens: D Dolpo Distr., Tarap Valley, Kangar, 4200 m, 18.V1.1973: 22 * Charka, up- 
per Barbung Khola Valley, 4250-4300 m, 20. and 23.V1.1973: 15, 12. 

Measurements: Wing-L: d 113mm, 2 (3) 108-113 mm. — Tail-L: d 70mm, 2 (3) 68-70 mm. — Bill- 
L: 6 13mm, @ (3) 13-13.5mm. — Tarsus-L: d 23mm, 2 (3) 21-22 mm. — WTI: (4) 34.3-38.9%, 
x=37.5. — TWI: (4) 60.6-63.0%, %=62.0. — Bill index (height in % of length) 59.2-63.8%, x=61.1 
(n=4). ; 

Notes: Bill of 3 black, that of 2 grey-brown or grey-black. Feet dark-grey (4) and grey-black and 
black (2). 

Horizontal: Our own finds originate from the arid areas N and NW of Dhaulagiri (:Dolpo 
and :Mustang). — Tarap Valley, Kangar, near the village (17./18. VI.1973; see Material); 
upper Barbung Khola Valley, Charka, breeding record (21.-25.VI.1973; see Material; both 
:Dolpo); — W slope of Dudje La, singles (21.VI.1970 and 26./27.V1.1973); Thakkhola: Da- 
pa Col, 2 specimens (15.V11.1970 :Mustang). — Observations during summer were already 
known from N Dolpo, but a breeding record was previously lacking (Fleming et al. 1976, 
Inskipp & Inskipp 1991). 


The finds in Nepal, all N of the main range, delimit the SW margin of the species’ area; 
therefore the Tibetan Snowfinch is restricted to the NW parts of the country. N Annapur- 
na and N Manaslu are apparently outside this area splinter. 


Vertical, habitat: Our own finds are situated between 4200 m (Kangar) and 5100 m (Dudje 
La); a vertical area belt appr. 1000m wide seems to apply for Nepal. Inskipp & Inskipp 
(1991) indicate 3600 m as lower limit (no details), but this is a forest belt altitude. All my 
finds are situated far beyond the timberline in arid Tibetan steppe facies in low valley bot- 
toms, often with rocky outcrops, with sparse dry bush vegetation (Rhododendron, Hippo- 
phae), much degraded near the villages, which adamsi frequents. On the passes around 
5000 m (Dudje La, Dapa Col) the vegetation is limited to scattered cushion-plants. It is dif- 
ficult to decide where the population is actually concentrated. In the relatively low villa- 
ges the Tibetan Snowfinch is conspicuous, but even at 5000 m it was present, though there 
and beyond encounters happen mainly by chance. Schafer (1938) found adamsi in Tibet 
only in rocky valleys, largely paralleling the Nepal situation. 


Breeding: 12 from 16.VI. starts or already started oviposition (4200 m): at 26.VI. juveni- 
les were fed at the village edge of Charka (4250 m): nest inaccessible in a cavity below a 
large boulder; 1st breeding record for Nepal. Schafer (1938) mentions nest building activity 
as early as B V in NE Tibet; he discovered numerous nests at 11./12.VI., all with young 
and built in rock fissures; fledglings first seen by him on 4.VIl. 
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PLOCEIDAE 


Ploceus philippinus philippinus (L.) 

Material: 1 specimen: N Chitawan Distr., Rapti Valley S Tekouli, Hatisar, 300m, 14.11.1970: 12. 
Measurements: Wing-L 73.5 mm. — Tail-L 51 mm. — Bill-L 19 mm. — Tarsus-L 21.5 mm. — WTI 20.4%. 
— TWI 69.4%. 


Habitat: The specimen was mist-netted in bushes close to the river course. 


ESTRILDIDAE 


Lonchura striata 
L. [striata] incl. leucogastroides 


Horizontal, vertical, habitat: Siwalik Mts., Nodia Khola, 260m (7.IV. :Ilam). — A flock of 
about 30 specimens searched for food in grain fields ready to be harvested, near a small 
village in the Nodia Valley. 


FRINGILLIDAE 


Fringilla coelebs 


Horizontal, vertical: Lake Titi, 2700m, 2 sp. (25.1. :Mustang). — The Chaffinch is an un- 
common winter visitor but was previously recorded in the Kali Gandaki Valley (Inskipp & 
Inskipp 1991). 


Serinus pusillus (Pallas) 

Material: 4 specimens: D Dolpo Distr., Kangar, 4200 m, 17./18.V1.1973: 25 ** Mustang Distr., Tukche, 
2630 m, 8.VII.1973: 1d, 1 pull. 

Measurements: Wing-L: ¢ (3) 78.5-79 mm; feathers of the pullus still growing — Tail-L: ¢ (2) 55.5- 
58mm; pull. 52mm. — Bill-L: ¢ (3) 7-8.5mm, pull. 7mm; -Height: ¢ (3) 5.5-5.6mm: pull. 5.2mm. 
— Tarsus-L: ¢ (3) 14-15mm, pull. 14.5mm. — WTI: (3d) 27.8-29.1%. — TWI: (23) 70.7, 73.4%. 
Notes: Testes 5-6 mm long; bill (¢) black, tarsus grey-black. 


Horizontal: During the breeding season my records in the N, NE and E Dhaulagiri and in 
the NW Annapurna massifs, only in areas beyond monsoon influence. — Tarap Khola, Kan- 
gar, several, also in flocks up to 3 sp. (17./18.V1.); upper Barbung Khola, Kakkot 3150 m, 
flock of about 10 sp. (12.VI. both :Dolpo); — Kali Gandaki Valley; valley slopes between 
Muktinath and Kagbeni: Serku (21.IV.), slopes above Kagbeni (23.VI.) and near Dangar- 
jong (29.VI.), valley bottom near Jomosom (24. III.), Syang (27. III.), Marpha (1. VII.). 
Choiro (5.VII.), Tukche (30.VI., 20.VII.), Choya (2.V.); Lete Khola opposite Lete (7.V. all 
:Mustang). 

The area parts in Thakkhola represent the easternmost peripheral splinters of the area fin- 
ger along the W Himalaya. The Fire-fronted Serin was observed slightly further east in the 
upper Marsyandi Valley (N flanks of Annapurna :Manang), also a monsoon-reduced val- 
ley, but in XI. In the Inner Valleys and on the N flanks of the main chain pusillus lives in 
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Tibetan climate, but the Tibetan plateau was not occupied (contra Harrison 1982, map 611) 
on a large scale (see Cheng 1987, map 760). 


Vertical: The above records range between 2400m (Lete; V), 2500m (Choya; V) and 
4200 m (Kangar, VI). There seems to exist no optimum altitudes within the preferred cli- 
matic zone. In the dry parts of lower Thakkhola the species is to be met in many places 
and Fleming et al. (1975) mention records up to 4575 m. 


Habitat: Open steppe-like landscape with few scattered dwarf bushes (Rhododendron, Ca- 
ragana, Lonicera, Hippophae tibetana) at the upper altitudinal limit, in addition higher and 
more closed bushy vegetation, but still open and spaced out with Juniperus, Cupressus toru- 
losa, Hippophae rhamnoides at lower altitudes. As soon as medium-sized or high trees do- 
minate, pusillus avoids the area, even larger clearings within timber forest, e.g. the clearing 
Thaksang (above Tukche). The strict limitation to summer-dry monsoon-free landscapes 
explains the vertical width of the area. Such areas are lacking in Nepal below 2400m and 
the upper limit may be caused by still undefined climatic hardships. In S Thakkhola the 
local population approaches monsoon-influenced landscape to within about 2-3 km (Choya 
and Lete). 


Breeding: Fledged pullus at 8. VII. (Tukche, 2650 m, see Material). Start of oviposition can 
be backdated at least to B VI, probably to M/E V. Even during the breeding months, pu- 
sillus can be seen in small flocks of up to 10 specimens, in even larger ones before the on- 
set of the breeding season. We suspect lack of strict territorial behaviour and strong social 
affinities of pairs living close to each other. 


Migration: Breeding areas are left at least partly during the winter. Still wintering flocks 
of 10-12 specimens were present at Muri, 2100 m, E III 1970 on the S flank of Dhaulagi- 
ri (:Myagdi; Martens 1972). Return to the breeding grounds (Thakkhola) as early as M III 
(first record 17.]II.1974 3 specimens Purano Marpha, 3100m; my stay in the area from 
25.II.). At this time flocks of up to 30 specimens can be observed. 


Carduelis 


6 species are on the Nepal list; spinoides, carduelis and flavirostris are breeding birds, thi- 
betana, spinus and cannabina are regular or occasional winter guests. Within their altitu- 
dinal belts, the breeding species are at least partly (spinoides) or entirely confined to its 
Palaearctic part (carduelis, flavirostris). C. carduelis and flavirostris are dry-adapted; the 
former lives in the Inner-Valley facies, the latter in Tibetan steppe habitat in extreme high 
altitude. 


Carduelis thibetana 

Taxonomic note: See Wolters (1979:302) and Beaman (1994:97) for the systematic positi- 
on. 

Horizontal, vertical: My records are from Thakkhola and near Jiri to Thakkhola: Purano 
Marpha, 3200 m, 1¢ singing (25.IV.1980); Thaksang above Tukche, 3150-3500 m, singing, 
single specimens and in flocks of up to 3 specimens (28., 29.IV.1980; all :Mustang); — near 
the pass N of Jiri Valley, flock of about 8-10 specimens (10.IV.1973 :Ramechap). — The 
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Tibetan Siskin is believed to be a guest species in Nepal. Records from Thakkhola are al- 
ready known and represent the westernmost observations. Those mentioned here are the la- 
test as concerns season (Inskipp & Inskipp 1991). 


Habitat: In the monsoon-dry area of Thakkhola slightly N of the main chain in spaced Pi- 
nus/Cupressus forest (Purano Marpha) and in Pinus/Abies/Betula/Rhododendron forest, re- 
spectively, always high in the canopy. 


Carduelis spinoides spinoides Vigors 

Material: 2 specimens: D Dolpo Distr., near Rohagaon/Suli Gad Valley, 3000 m, 8.VI.1973: ¢. G Par- 
bat Distr., Ulleri, S Annapurna, 2000m, 12.V11.1973: &. 

Measurements: Tarsus-L: (2) 78-79 mm. — Tail-L: (2) 47-47.5 mm. — Bill-L: (2) 10-11 mm; -Height 
(above nostrils): twice 7.9mm. — Tarsus-L: 15-16mm. — WTI: (2) 31.6-33.3%. — TWI: 59.5-60.9%. 
— Testes 4 (VI) and 8mm (VII) long. 

Horizontal: Our finds extend from NW Dhaulagiri (Phoksumdo Lake :Dolpo) to the Kan- 
chenjunga massif (Yamputhin :Taplejung). Accordingly, all Nepal probably belongs to the 
breeding area within the respective altitude belts (Fleming et al. 1976, Inskipp & Inskipp 
1991). 


Vertical: Records from 530m (8.IV., Turture, lower Marsyandi :Tanhu) to 3650 m (12.VI., 
Phoksumdo Lake :Dolpo), from 8.V. onward only above 1800 m. The previously recorded 
all-season vertical area band is even wider: 274m (Fleming et al. 1976) to 4400m (Dies- 
selhorst 1968:379). Hitherto it has not been possible to delimit the breeding belt from this 
vast altitude or simply to substantiate a single breeding record. 


Habitat: The spectrum of basic patterns always incorporates types of open landscapes: fo- 
rest edges with shrubberies, bushy areas near or herbs along field edges or on pebble areas 
along large rivers (Kali Gandaki), human settlements with single or scattered trees even in 
the suburbs of Kathmandu, scattered bush clumps even above timberline up to 4400m 
(Diesselhorst 1968:379). There is no preference for either broad-leaved or coniferous trees. 
These remarks refer to summer and winter stay and do not specify the requirements for the 
breeding habitat. 


Breeding: Season is not definitely defined yet, but breeding is said to take place during 
summer, according to Diesselhorst (1968:380) “extraordinary late, ... not until August and 
September”, Ali & Ripley (1974, 10) indicate “til October at higher altitudes”. Actually, 
the breeding season seems to be very extended. I noticed just-fledged juveniles on 22.V. 
(1973, 3000 m, Dhorpatan :Myagdı), mixed flocks of adults and juveniles on 1.VII. (1973, 
2650 m, Tukche :Mustang), at the same place on 28.VI.1970 up to 30 specimens. — Testes 
on 8.VI. (1973, 3000 m, Rohagaon :Dolpo) only slightly (4mm), at 12.VH. (1973, 2000 m, 
Ulleri :Parbat) strongly developed (8mm). This are hints of late breeding. Biswas (1963a) 
stated “signs of enlargement” of gonads of his skins from M UI and M IV. Diesselhorst 
(1968) reports testes of 25 from B and E VIII (4400 m: Solukhumbu) measuring 4.5 und 
5.5mm. The latter specimens may have already finished breeding activity. Even during the 
supposed breeding months (V-VIIVIX) spinoides may live in flocks, an additional indica- 
tion for considerable scattering and desynchronisation of the breeding period. 
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Carduelis carduelis caniceps Vigors 

Material: 2 specimens: D Mustang Distr., Tukche, 2650 m, 1.VII.1973: 2 * Marpha, 2700m, 
VE L973:, ©. 

Measurements: Wing-L: (2) 77-80 mm. — Tail-L: (2) 48-50 mm. — Bill-L: (2) 13-14mm; -Height (at 
nostrils): 7-7.4mm. — Tarsus-L: (2) 14.5-15 mm. — WTI: (2) 31.3-32.5%. — TWI (2) 62.3-62.5%. WTI 
of the lighter and larger C Asian grey-headed Goldfinches is (n=30) 31.7-36.1%, X=33.9, s;=1.05 (in 
27 C European carduelis 32.5-36.1%, x=34.4, s;=0.90); TWI (n=29) 61.2-67.1, x=64.1, s;=1.38 (in 27 
C European carduelis 61.3-65.9%, X=63.3, sg=1.27). . 


Notes: Ovaries undeveloped after end of breeding season. 


Horizontal: I succeeded in observing the species only in the Dhaulagiri area. — Suli Gad 
Valley, flock of 20 specimens (9.VI.); Phoksumdo Lake, flock of 6-7 specimens (11.VI.), 
simultaneously also single singing specimens (:Dolpo); — near the villages Choiro, Tukche 
(see Material), Marpha (see Material), Purano Marpha, forest clearing Thaksang, regularly 
single individuals, small or large flocks of 30 up to 60-70 specimens E VI to B VII (1970 
and 1973), larger flocks always on harvested fields near villages (:Mustang); — Muri, My- 
agdi Khola (27.11. :Myagdi). 

Finds during summer in Dhaulagiri and further E in Annapurna area refer to the eastern- 
most area outposts of the southern (=Himalayan) area fingers of the caniceps subspecies 
group. There the Goldfinch is restricted to the monsoon-protected dry areas on the N flanks 
(:Dolpo; upper Marsyandi on the N Annapurna; see Lowndes 1955) and the Inner Valleys 
(Thakkhola). Finds further E to Helambu (Fleming et al. 1976) do not concern breeding 
birds. 


Vertical: Our summer data (VI, VII) are restricted to 2650-3100m in Thakkhola and to 
3000-3650 m in S Dolpo. Because still lower monsoon-protected areas do not exist in Nepal 
and altitudes beyond 3700 may be too inhospitable climatically, the vertical area belt pro- 
bably does not exceed 1000m in width. Citations up to 4200m (Inskipp & Inskipp 1991) 
are situated beyond the forest zone and are unlikely to concern breeding birds. 

Habitat: The Nepal summer resorts are situated in open mixed forests, often in/near edges 
and clearings; in the post-breeding period flocks concentrate on seed-rich havested fields, 
often near villages. 


Breeding: Season not yet well specified. 1d out of a flock of appr. 20 specimens showed 
moderately developed testes (4mm, 9.VI., 3000 m, Coll. H.S. Nepali); flocks of up to 7 sp. 
and song display at 11./12.VI. (3600 m), flocks of up to 70 sp. E VI/A VII; regressive ova- 
ries point to already finished breeding season. 

Migration: A flock of app. 20 sp. near Muri, 2100m, S Dhaulagiri (27.11. :Myagdi) stayed 
outside the potential breeding area. Vertical migrations down to the Terai lowlands are 
known (Fleming et al. 1976). 

Loxia curvirostra 

Horizontal, vertical: Only 2 personal finds: Thaksang above Tukche, 3200 m, ca. 20 speci- 
mens (7.VII.1970 :Mustang); — near Braga 3300m, ca. 10 specimens (18.IV.1980 :Man- 
ang). 

Habitat: In both cases in coniferous forest: Abies spectabilis (Thaksang) and Pinus walli- 
chiana (Braga), respectively. 
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Leucosticte 


The 2 resident species, nemoricola and brandti, live at high altitudes, preferably in the dry 
areas of the Inner-Valleys and Tibetan-steppe facies. Both occupy largely the same altitu- 
dinal belts and locally coexist. L. nemoricola is the more numerous species. Their ecolo- 
gical differences are not yet worked out in detail. 


Leucosticte nemoricola 


Taxonomic note: Probably ssp. nemoricola (Hodgson), but the 3 specimens from Dolpo 
hardly show any yellow colour on the axillaries. 

Material: 9 specimens: D Dolpo Distr., upper Barbung Khola Valley, Charka, 4250 m, 23.-25.V1.1973: 
33. G Ghorka Distr., NW Rupina La, Manaslu massif, 4000 m, 8.VII.1983: 1 0. J Ramechap Distr., 
Thodung, 3200 m, 5.-8.1V.1973: 2¢ juv., 2 2. S Solukhumbu Distr., SW Everest area, Thame Teng, 
3900 m, 6.X.1970: 1& pull. 

Measurements: Wing-L ¢ (5) 96-102 mm, x=99, 3 pull. 99.5mm, @ (2) 96 and 97mm; o 99mm. — 
Tail-L 3 (5) 65-70 mm, x=68.1, ¢ pull. 67mm; @ (2) 65.5 and 66mm, o 69mm. - Bill-L ¢ (4) 10.5- 
12mm (Height [5] 6.6-6.9mm) ¢ pull. 11 mm (Height 7mm); 2 (2) 11 and 12mm (Height 6.9 and 
7.4mm); o 11mm (Height 7mm). — Tarsus-L ¢ (5) 19.5-21 mm, x=20.1, ¢ pull 19mm; @ (2) 20 
and 20.5mm; o 19.5mm. — WTI (9) 30.2-33.7%, x=31.4, s;=1.03. — TWI (9) 67.3-70.0%, x=68.6, 
§,=0.98. 

Notes: Testes of the 3 VI-d large, of the IV-d minute; ovaries of both 2 (IV) also undeveloped. IV- 
specimens finish moult of body-feathers; bill of d and 2 grey to black, basis of lower mandible ligh- 
ter. Feet dark grey-brown to grey-black. 

Horizontal: Our finds in the larger massifs of the main chain from NW (:Dolpo) und E 
Dhaulagiri (:Mustang), N Annapurna (:Manang), Manaslu (:Lamjung) and Everest (:So- 
lukhumbu). — Near breeding season: especially common in the dry and high areas of Dol- 
po on the N flank of Dhaulagiri on or near the passes Bagar La, Z6 La, Büko La and Dudje 
La, also at Charka (17.-26.VI. all :Dolpo; see Material). All other records outside the bree- 
ding season or still outside the vertical breeding belt: Suli Gad Valley near Rohagaon, flock 
of 50 sp. (7.VI. :Dolpo); — Dhorpatan (9.IV. :Myagdi); Thaksang above Tukche (27.1.- 
10.11. all :Mustang); — near Manang, airstrip (18.IV. :Manang); — Rupina La (8.VIll. :Gor- 
kha; see Material); — Thodung (4.-8.IV. :Ramechap; see Material); — Thame Teng (6.X. 
:Solukhumbu; see Material). 


The breeding area within Nepal is a southern outpost of the large C Asian area which is 
entirely situated in arid climatic conditions. Hence the very localized breeding sites with- 
in Nepal are in dry areas (e.g. Dolpo, Mustang, Manang, Langtang, N Manaslu). This ap- 
plies only partly to the Khumbu (Everest) area. Although the area is reached by monsoon 
precipitations, the high altitude breeding sites of the main chain receive only reduced 
amounts. Accordingly, I was unable to trace nemoricola between the upper Arun and S and 
W flanks of Kanchenjunga (:Sankhua Sabha, :Taplejung; IV, V, IX), areas of extremely 
high rainfall rates. 


Vertical: Sightings between 2950m (IV) and 4900 m (VI) include birds still in the winter 
quarters and at the breeding sites. — Outside breeding season (II, IV, VI, X): from 2950 m 
(IV, Dhorpatan) to 3900 m (X, Thame Teng), altogether 7 loc. (see Horizontal) — Close to 
or at breeding sites: 4000 m (8.VIII., Rupina La) to 4900m (19.VI.; Büko La, Z6 La), al- 
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together 6 localities in VI and VIII. The breeding distribution in Dolpo spans approximately 
from 4300 m to 5000 m, but altitudes above 5000 m could not be scrutinized in detail. The 
lower limit in Khumbu (Everest area) is higher, at appr. 4500 m, the main altitudinal span 
extending only from 4800m to near 5000m, sporadically near 5200m (Diesselhorst 
1968:382). 


Habitat: Near breeding season: In the study area the Plain Mountain-Finch lives in high al- 
titude steppe with scanty dwarf vegetation, mainly bushes of Rhododendron, Caragana and 
Lonicera, often only cushion plants or locally completely without vegetation; all sites main- 
ly in the rain shadow of the main chain. Lack of vegetation often is a sign of overgrazing 
by cattle. Preferred habitats are open, somewhat rolling plains in broad river valleys or spa- 
cious passes. In Charka the Plain Mountain-Finch regularly lived close to and even with- 
in the village, searching for food in company of the also common Tree Sparrows. — Besides 
breeding season: At the earliest in X it descends to the upper forest zone. There it spends 
the whole winter in the transition zone forest/forest edge and bushes close to forests, ne- 
ver in closed forests and mostly in flocks of up to 150 specimens. Only very big flocks 
(up to 1000 specimens) leave the shelter and may invade open grassy valleys (Dhorpatan, 
2950 m, B IV). 


Breeding: The season is difficult to delimit, for this Snow Finch behaves very socially im- 
mediately before onset or even within (Diesselhorst 1968:381) the breeding season. Apart 
from the winter flocks I noticed small flocks on 19.VI. between Zö La and Büko La 
(4600 m, 4900 m); repeatedly flocks of up to 150 specimens on 20.VI. when walking to 
Charka (appr. 4500 m); from 21.-23.VI. in and near Charka flocks of various sizes up to 
appr. 100 specimens (4300 m). From those flocks E VI separated pairs, d displayed in front 
of 2 with hanging wings (21.VI.1973, Charka), but flocks continued to exist. Thus ovi- 
position may start in Dolpo no earlier than B VII, corresponding to Diesselhorst’s data 
(1968:382) from the Everest area. 


Migration: Slightly vertical; the breeding belt is probably completely left in order to settle 
in the upper forest belt down to slightly below 3000m, according to Inskipp & Inskipp 
(1991) down to even 2000 m (data ?). At E IX 1970 I could not find any nemoricola at the 
Khumbu study sites of Diesselhorst (1968) above 5000 m (Gorak Shep), although L. brand- 
ti was present there; only B X a specimen at 3900 m already below the breeding belt. When 
the breeding belt is resettled during spring is unknown. Only Biswas (1963a) indicates ob- 
servations at 4265-5335 m at E III-V. Migrations from the main chain area to the midlands 
are rare events, the finds at Thodung being already markedly exposed to the S. According 
to the late onset of the breeding season, flocks are still to be met in the forest zone in VI 
(3100 m, 7.VI.1970, 50 specimens; Rohagaon :Dolpo). 


Leucosticte brandti haematopygia (Gould) 


Leucosticte [arctoa] brandti 

Material: 6 specimens: D Dolpo Distr., upper Barbung Khola Valley, Charka, 4250 m, 22.V1.1973: 1d, 
12. S Solukhumbu Distr., SW Everest area, Gorak Shep, 5150m, 25.-27.IX.1970: 1d, 1 0 ad., 1? 
pull., 1 o pull. 
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Measurements: Wing-L JS (2) 110 and 119mm; @ 111 (ad.) and 117 (pull.) mm, o (2) 110 (ad) and 
112 (pull.) mm. — Tail-L S (1) 80.5mm; 2 71 (ad.) and 76 (pull.) mm; o (2) 73 (ad.) and 75 (pull.) 
mm. — Bill-L/-Height ¢ (2) 11.5/7.5 and 12/8.5mm; 2 12/8 (ad.) and 10.5/8 (pull.) mm; o (2) 11/8 
(ad.) and 10.5/8 (pull.) mm. — Tarsus-L 9 (2) 21 and 22mm; 2 21.5 (ad.) and 22.5 (pull.) mm; o (2) 
22 (ad.) and 21 (pull.) mm. — WTI (4) 31.9-35.1%, x=33.8. — TWI (6, in addition to a ? collected 
by Diesselhorst) 64.0-67.6%, X=66.0, s;=1.32. 


Notes: VI-specimens: ovaries active, testes enlarged (8 x 6mm). — Bill and feet black. Severely worn 
plumage with few fresh feathers in both adult E IX-specimens (Gorak Shep). 

Horizontal: Our observations only in N Dhaulagiri, N Annapurna and in the Mt. Everest 
area. — Upper Barbung Khola Valley, Charka, pairwise near and in the village (22./23.VL.; 
see Material); between passes Büko La und Mo La (20.VI.1973, 2 specimens in Coll. H.S. 
Nepali); Yalung Khola ascent to Dudje La, several times flocks of up to 10 specimens 
(25./26.V1.1973); Dudje La, on the pass singles (21.VI.1970, 27.VI.1973; all :Dolpo). — 
Thorung La, single specimens and flock of 10 on snow field (20.IV.1980 :Mustang); — Go- 
rak Shep below Kala Pattar, small flocks E IX. 1970 (25.-27.IX.1970, see Material :So- 
lukhumbu). 


L. brandti inhabits the C Asian mountains and high altitude steppes (its area being nearly 
congruent with that of L. nemoricola), and its southern area outposts reach the N flanks of 
the C Himalayas. Consequently it lives in Nepal (only) in the local arid areas (where it is 
conspicuously rarer than nemoricola). At the appropriate altitudes I did not observe it in 
the extremely moist ranges between upper Arun und Kanchenjunga (IV, V and IX). 


Vertical: My records in :Dolpo and :Mustang are evenly scattered between 4300 m (Char- 
ka) and 5000 m (Dudje La). According to VI-dates and gonadal states this vertical span is 
to be attributed to the breeding belt; areas beyond could not be scrutinzed in detail. The 
Everest population studied by Diesselhorst (1968:383) occupies an even narrower belt, the 
lower limit of which is situated appr. 500 m higher, main zone 5000-5300 m, more sparse- 
ly down to 4800m. This difference may be caused by the higher precipitation values at 
Everest. The extent to which altitudes up to 6000 m (Inskipp & Inskipp 1991) actually be- 
long to the breeding belt is an unsolved question. 


Habitat: In Dolpo apparently congruent with that of L. nemoricola, also with respect to ver- 
tical distribution no difference was discernible. In the Khumbu it inhabits slightly higher 
and more stony/rocky landscape structures, though still largely overlapping with the re- 
quirements of nemoricola. 


Breeding: According to gonadal states oviposition in Dolpo and Khumbu beginning E VI/B 
VII; in Khumbu just-fledged juveniles till E VIII (Diesselhorst 1968:384). Even during the 
breeding season brandti is a highly social bird, which regularly lives in small societies, at 
E VI still congregates in flocks no larger than 10 specimens in Dolpo. 

Migration: Contrary to nemoricola, which is a regular altitudinal migrant (which see), 
brandti stays in its breeding grounds all year round except for unusual and severe weather 
conditions. 
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Carpodacus 


12 species have been found in Nepal (nipalensis, erythrinus, pulcherrimus, rhodochrous, 
vinaceus, rhodopeplus, thura, rubicilloides, rubicilla, puniceus, edwardsii, rubescens); at 
least 10 breed there, and presumably the rare edwardsii and rubescens do so as well. The 
genus is Palaearctic in origin; no species has adapted to subtropical-temperate climates and 
forest formations below 3000m (Martens 1984). The breeding area of all species together 
has a vertical extent of about 2200m, with its upper limit at a little over 5200 m (punice- 
us). For the individual species this belt is usually relatively narrow, rarely exceeding 1000 m. 
The three species have been found next to one another at breeding time (erythrinus, rho- 
dochrous, vinaceus; Thaksang/Tukche, 3150m, VII; Martens 1979). Nepal is particularly 
species-rich, because here two different distribution types of rosefinches meet. One group 
comprises the western Chinese/Himalayan species, mainly distributed in the forested and 
geomorphologically diverse regions of SW China; most of these have expanded their range 
westward in a narrow strip along the S flank of the Himalayas. Some have advanced to 
the knee of the Indus in the W (thura, nipalensis), others reach only the central Himalayas 
(rubescens, vinaceus, rhodopeplus, edwardsii). The second group lives primarily in the high 
mountain steppes of Central Asia and reaches Nepal in corresponding offshoots from bio- 
topes to the N (pulcherrimus, rubicilla, rubicilloides, puniceus) or NW/NE (erythrinus). 
These species are dry-adapted and avoid areas of intense monsoon. Of this group, only pul- 
cherrimus and erythrinus invade the upper, open forest zone from above. The ecological 
subdivisions of this multitude of species remain to be investigated. 


Quite a few Carpodacus species, though they differ conspicuously in distribution, colou- 
ration and overall size (!), form a continuous series regarding transformation of the bill 
shape. Breadth and height of the bill tend to be relatively less if the bill is long (Fig.119). 


bill length bill heigth bill width 
| a LS a I. 1, IT. ae See ae ee a en eee TIP ee eo men oe ines 
BEE Zr LSmEL 45 46 47 18% . -27 28 29 30 31 32 33% 25 26.27 28° 29% 


thura 
rubicilla 
rubicilloides 
e. roseatus 
pulcherrimus 
rhodopeplus 
vinaceus 
rhodochrous 
nipalensis 


roborowskii 


Fig.119: Transformation of bill length, width and height in the genus Carpodacus. 
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Carpodacus nipalensis nipalensis Hodgson 

Material: 1 specimen: M Taplejung Distr., pasture Lassetham NW Yamputhin, 3350m, 8.V.1988: 2. 
Wing-L.: 82mm. — Tail-L: 55mm. — Bill-L: 12mm; Bill-Height (at nostrils): 6.9mm; Bill-Width: 
6.3mm. — Tarsus-L: 21 mm. — WTI: 24.4%. — TWI: 67.1%. 

Notes: Ovary undeveloped. Moult of body-feathers. Colouration very dark. 


Horizontal, vertical: This specimen represents the only sighting we have obtained. The bird 
was caught in an Arundinaria-bamboo thicket in open Abies densa forest. A crust of Rho- 
dodendron pollen was stuck to its beak. At least five species, bush- to treelike in growth 
form, were in bloom in the immediate vicinity, some in large stands, especially R. hodgso- 
ni. 

Breeding: In accordance with the late breeding season (Diesselhorst 1968:387), the ovary 
was undeveloped. 


Carpodacus rubescens (Blanford) 

Material: 1 specimen: D Myagdi Distr., upper Myagdi Khola, N of pasture Dobang, 2950 m, 24.V.1995: 
le: 

Measurements: Wing-L 86mm. — Tail-L 56mm. — Bill-L 13mm, -Height 7mm, -Width 6.4mm. — 
Tarsus-L 19mm. — WTI 29.1%. — TWI 65.1%. — Testes 7 x 6mm. 

Horizontal, vertical, habitat: 23 were mist-netted in the upper Myagdi Khola in a bushy 
area with tree Rhododendron and Betula utilis shrub in the transition zone of Tsuga du- 
mosa and Abies spectabilis forest, at 2950m (24.V., see Material). Gonadal state of the 
collected individual strongly suggests a specimen at the breeding ground or close to it. 
There were more specimens present in the area, an additional sign of a local breeding popu- 
lation. This record represents the western-most distributional locality of the species’ range 
and the first one in Nepal from the presumed breeding season and presumed breeding site 
(see Ali & Ripley 1974,10:169, Inskipp & Inskipp 1991). 


Vocalizations: Call notes (Fig.120n) are angular, opened downwards and 0.1-0.23 s long. 
Most characteristic is a configuration of up to 18 harmonics placed close to each other (nar- 
row band filter, 150 Hz); they cover a frequency range from 1-7.5 kHz. Highest amplitude 
is concentrated in the center or in the lower half of the set of harmonics. Aural impressi- 
on is a vigorous nasal and squeaky “gvae..”, mostly repeated several times. 


Carpodacus erythrinus 


Carpodacus erythrinus erythrinus (Pallas), winter visitors 


Material: 6 specimens: D Myagdi Distr., Dhorpatan/Uttar Ganga plain, 2950 m, 14.V.1973: 12. B Ra- 
suwa Distr., Gosainkund, Syng Gyang, 3200 m, 25.1V.1973: ¢ juv. N Chitawan Distr., Rapti Valley S 
Tekouli, 300m, 12.-14.11.1970: 19, 3@. 


Measurements: Wing-L. d 85mm, ¢ juv. 84mm; 2 (4) 81-83.5 mm, x=82.3. — Tail-L d 57mm, ¢ 
juv. 57.5mm; 2 (4) 54-58mm, x=56.3. — Bill-L ¢ 11.5mm, do juv. 10mm; ¢ (4) 11-11.5 mm, Bill- 
Height d 8mm, ¢ juv. 8.2mm; 2 (4) 8.2-8.9mm, Bill-Width ¢ 7, & juv. 7.8mm; @ (4) 7.2-8.5 mm. 
— Tarsus-L d 18.5mm, ¢ juv. 19, 2 (4) 18-19.5mm. — WTI (6) 29.8-32.3%, x=30.9, s,=0.93 (19 
erythrinus from N Europe 28.9-32.2%, x=30.3, s;=0.82) — TWI (6) 65.8-69.5%, x=68.1, s;=1.40. 


01 05 10 15 20 25 30 35 40s 


Fig.120: Vocalizations of Carpodacus species. — a-m) Carpodacus erythrinus; territorial song (a-l) and 
calls (m); a) 2 verses of a red d, Ringmo 12.VI.1973; b) 2 verses of probably another ¢, Ringmo 
12.V1.1973; c) 3 continuously given verses of another d, Ringmo 15.VI.1973; d) 1 verse of another 
3, Ringmo 12.VI.1973; e) 4 continuously given verses of 1 d, Purano Marpha 23.1V.1980; f) 3 con- 
tinuously given verses of another d, Purano Marpha 24.IV.1980; g) Purano Marpha 7.VII.1973; h-i) 
2 verses each of 2 d, Purano Marpha 12.V.1995; k) 3 continuously given verses of 1 6, Thaksang 
9.VII.1970; 1) 1 verse of another d, Thaksang 9.VII.1970; m) calls of various specimens, Purano Mar- 
pha 12.V.1995. 

n) Carpodacus rubescens; 3 series of call notes, upper Myagdi Khola 24.V.1995. 
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Notes: d juv, 2: Gonads undeveloped, beak horn-gray, feet gray-brown (2 juv) and horn-gray/flesh- 
coloured (@ ). Iris sepia-gray-brown (2). Distinctly lighter than roseatus, including the 2 of 14.V.1973. 
Cr WTI. 

Horizontal: Our finds (see Material) came from Dhorpatan (:Myagdi), Gosainkund (:Rasu- 
wa), the Rapti Valley (:Chitawan) and the Kathmandu Valley (several d 2.IV.). 


Vertical: Because departure for the N Asian breeding grounds was beginning, the finds were 
widely spaced: birds in Chitawan (M II) and in the Kathmandu Valleu (B IV) were still in 
the winter quarters, that from Syng Gyang (E IV, 3200 m) was probably heading north, and 
that from Dhorpatan (14.V., 2950 m, latest documented in Nepal to date) may already be 
outside the norm. Diesselhorst (1968:386) notes an observation on 26.IV. at the Indrawati 
Khola, Biswas (1963a) a specimen dated 6.V. from Thankot, and Rand & Fleming (1957) 
one from Kathmandu dated “V”. C. e. erythrinus is considered a widespread winter visi- 
tor, but the altitude distribution over the winter half-year is not known, nor is the date of 
arrival at the S foot of the Himalayas in autumn. 


Carpodacus erythrinus roseatus (Blyth), breeding birds 

Material: 19 specimens: D Dolpo Distr., Ringmo/Phoksumdo Lake, 3650 and 3950 m, 28.V.-4.V1.1970: 
73, 62 * Tarang, Barbung Khola, 3600m, 14.VI.1970: 12. ** Mustang Distr., Tukche, 2650m, 
19.X.1969: 1d juv. * Thaksang above Tukche, 3150 m, 5./6.VII.1970, 1973: 25. S Solukhumbu Distr., 
Pangpoche, 4000 m, 29.IX.1970 12 (very worn plumage, apparently pullus). * Thame Teng, 3900 m, 
6.X.1970: 12 juv. (yellow-brownish, fresh plumage). 

Measurements: Wing-L. ¢ (9) 85.5-91 mm, x=87.4, s;=1.53, d juv. 84mm; 2 (9) 80-85 mm, x=82.6, 
s;=1.78. — Tail-L ¢ (9) 58-62 mm, x=59,9, s;=1.49, & juv. 56.5mm; 2 (9) (51) 55-58.5 mm, x=56.2, 
s;=2.31. - Bill-L ¢ (9) 11-12.5mm, ¢ juv. 11.8mm; 2 (9) 10.8-12 mm, Bill-Height ¢ (9) 7.7-8.9mm, 
3 juv. 8.4mm; 2 (9) 7.8-8.6mm, Bill-Width ¢ (9) 7.2-8.8mm, d juv 6.9mm; 2 (9) 7.3-8.2mm. — 
Tarsus-L 3 (9) 17-20mm, x=18.8, s;=0.94, d juv. 18mm; 2 (9) 18-19.5 mm, x=18.9, s;=0.39. -— WTI 
(19) 24.8-30.4%, X=27.8, s;=1.41. — TWI (18) 66.7-70.1%, X=68.5, s;=1.00. 

Notes: Testes tiny or slightly swollen in V and VI, distinctly larger in VII: 6x 5mm in one case, 8 x 
6mm in another. The latter d (Thaksang) had yellow-gold neck feathers. 

Horizontal: Our own finds are limited to the NW and N flank of the Dhaulagiri (:Dolpo), 
the upper Kali Gandaki Valley (Thakkhola :Mustang) and the High Khumbu at the foot of 
Everest (:Solukhumbu). In these regions roseatus breeds, as shown for the Khumbu by 
Diesselhorst (1968:385). 


Vertical: Our finds (IV-VII), between 2650 or 3150m (Tukche, IV and Thaksang/Tukche, 
VII respectively :Mustang) and 4300 m (E VI; Charka :Dolpo), are all in the potential bree- 
ding zone, which could thus be about 1650m wide. Its actual extent has not yet been con- 
firmed. Breeding of roseatus is evidently determined less by a particular altitude zone than 
by the need for regions of low precipitation in the rain-shadow of the main Himalayan 
chain and the Inner Valleys. Hence the lower limit of the breeding zone is fixed by lack 
of dry areas and the upper by the tree line and adjacent bushy vegetation. These bounds 
encompass previous data (Marsyandi Valley :Manang, Lowndes 1955; Langtang :Rasuwa; 
Polunin 1955; Everest :Solukhumbu, Diesselhorst 1968) as well as our own: Dolpo: Ring- 
mo/Phoksumdo Lake: common between 3600 and 4000m (V/VI 1970 and 1973): more 
scattered but routine in the upper Barbung Khola: Tarang (3800 m, VI), Tukot (4000 m, VI), 
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Charka (4300 m, VI), ascent to Dudje La from W (4250m, 26.VI.). — Thakkhola (:Mu- 
stang): Tukche (2650 m, 30.IV., singing sp. certainly passage), Thaksang above Tukche 
(3150 m, 2-5.VII.), Purano Marpha (3200 m, 7.VI.) — Khumbu (:Solukhumbu): Pangpoche 
(4000 m, 29.IX.), Thame Teng (3900 m, 6.X.). In the extremely moist regions at the S and 
W flanks of the Kanchenjunga (:Taplejung and :Sankhua Sabha) up to the tributaries of the 
Arun (at Thudam, at Pahakhola :Taplejung) I found no roseatus, either in IX 1983 or V/VI 
1988. 


Habitat: Forms a pattern of semi-open bush and tree vegetation, usually groups of bushes 
at the edges of open areas that are cultivated in many cases. Forest margins may be near- 
by, but tall forest is avoided. — Thaksang (VII): large, bushy, isolated clearing (Berberis, 
Rosa, scattered Arundinaria-bamboo) with abandoned fields surrounded by tall forest 
(Abies, Picea, Pinus); — Purano Marpha (IV, VII): Berberis-bushes on open dry terraces, 
close to edge of Cupressus and Pinus forest; — Ringmo (V/VI): groups of bushes including 
Caragana, Lonicera, Berberis between cultivated fields, Salix at moist sites, Cupressus and 
Pinus forest nearby; — Tarang, Charka (VI): scattered Juniperus bushes, Caragana, Loni- 
cera, no more closed forest. Cf. the data given by Diesselhorst (1968:385) for the Khum- 
bu population. 


Breeding: Of the specimens from V-VII and IX/X only those from VII have gonads in bree- 
ding condition. Diesselhorst (1968:385) limits the breeding season in the Khumbu to VII. 
In Kashmir eggs are laid in the last week of VI, but nests are still being built E VII (Ba- 
tes & Lowther 1952), see also Roberts (1992) for Pakistan. 


Migration: C. e. roseatus leaves the breeding grounds in autumn and migrates to India, not 
only to the S foot of the Himalayas (Ali & Ripley 1974, 10). Latest recorded dates 
19.X.1969 (Tukche, 2600 m) and 6.X.1970 (Thame Teng, 3900 m). Return to the breeding 
grounds in spring seems strongly staggered; arrival is particularly late in the northern areas 
of the main chain and much earlier in the more easily accessible regions in the large val- 
leys that cut through the mountains N-S. — Details: Thakkhola, Kali Gandaki Valley (:Mu- 
stang): 23.1V.1980 (Purano Marpha, 3250m, singing), 30.IV.1980 1 d (near Tukche, 
2650 m, singing, passage migrant?); a few km to the south in the main valley active mi- 
gration on 2.V.1980 at Ghasa, 2100 m: about 15 indiv. resting in small groups or singly. — 
Ringmo, 3600 m (:Dolpo; observations from 21.V.): Ist net catch on 25.V.1970, Ist singing 
3 on 1.VI, common from then on. From arrival in breeding grounds to egg laying 2-3 
months elapse, depending on location. Territories probably staked out late, because new 
wandering specimens can be caught repeatedly at certain groups of bushes (Ringmo). Dies- 
selhorst (1968:385) reports delayed occupation of breeding territories at Everest as late as 
VII; in Kashmir the majority does not reach the breeding grounds before V (Bates & 
Lowther 1952), apparently earlier in Pakistan (Roberts 1992). 


Vocalizations: Territorial song (Fig.120) is a flute-like melodious whistle 0.8-1.05 s long, 
length depending on number of notes forming the verse. General verse characters are as in 
other Asian or in European populations belonging to different subspecies. The 10 ¢ of the 
2 populations investigated (Ringmo; Thakkhola) sang 3-note verses (Fig.120b-i) except for 
1 3 in Ringmo with a 4-note type (Fig.120a). Of the individual ¢ only 1 verse type was 
recorded; within a given verse type, however, slight variation of frequency modulation re- 
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gularly occurs. d of local populations may use identical verse types (Fig.120e/f, h/i). It is 
open to question whether this phenomenon depends on imprinting during a sensitive peri- 
od after fledging or on song matching during adulthood within the breeding population. 
According to Bjorklund (1989) the latter case seems to be correct, at least in Swedish po- 
pulations. 


Call notes (Fig.120m) give a nasal aural impression due to complicated and “irregular” har- 
monics, which show only slight amplitude differences (nasal rising “veet ..”). Bandwidth 
of the individual note large, up to 6, sometimes nearly 7 kHz (1.5-7.5, rarely nearly 8 kHz), 
0.2-0.25 s long. 


Carpodacus pulcherrimus pulcherrimus (Moore) 

Material: 47 specimens: D Dolpo Distr., Ringmo/Phoksumdo Lake 3650-3950 m, 24.V.-4.V1.1970: 85, 
38 juv.. 102 * Gompa near Tarakot, 3300 m, 13./14.V.1970: 1¢ juv., 22 * Tarang/Barbung Khola, 
3600 m, 14./15.V1.1970: 38 ** Mustang Distr., Thaksang above Tukche, 3150 m, 16. and 20.X1.1969, 
3.11.1974: 23, 1d ** Myagdi Distr., Muri, 2300 m, 1./2.IV.1970: 18, 12. S Solukhumbu Distr., Pang- 
poche, 4000 m, 29.IX.1970: 18, 5d juv., 72 * Phulung Karpo/Periche Valley, 4350 m, 28.IX.1970: 
12 * Thame Teng, 3900 m, 6.X.1970: 1d juv. 

Measurements: see Tab.20. There are pronounced differences in wing length between ¢ ad., do juv. 
and © (Fig.121). 


Tab.20: Measurements of Carpodacus pulcherrimus 


Sex n Wing-L (mm) x S; 
3 ad. 15 77-80.5 78.6 1.14 
3 juv. 10 74-77.5 76.2 1.18 
2 21 73-77 (79) 15-3 1.43 
sex n Tail-L (mm) x Sa 
3 ad. 14 61.5-66.5 63.8 1.34 
3 juv. 10 59.5-64 61.7 1.67 
2 18 57-63.5 60.7 1.65 
sex n Bill-L (mm) x S; 
6 ad. 15 10-12 10.8 0.49 
6 juv. 10 9.5-12 10.5 0.73 
2 21 10-12 10.7 0.53 
sex n Bill-height (mm) x Sa 


(betw. gonys/nostr.) 


6 ad. 15 6.5-7.6 7.13 0.26 
3 juv. 10 6.4-7.2 6.80 0.32 
2 24 6.9-7.6 {Lox 0.24 
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Sex n Bill-width (mm) X Sq 
(at nostrils) 


3 ad. 15 6.0-6.9 6.42 0.28 


3 juv. 10 6.1-6.7 6.38 0.21 
2 21 6.0-7.0 6.51 0.29 
sex n Tarsus-L (mm) x Sq 
3 ad. tS 19-21 20.1 0.59 
3 juv. 10 19.5-21 20.0 0.44 
2 21 19-21 19.9 0.55 


WTI (41) 20.5-26.5%, X=23.3, s;=1.32. - TWI (43) 77.3-83.6%, X=80.9, s;=1.39. — Bill index (=height 
in % of length) (46) 60-74%, x=66.6, s,=3.61. 

Notes: The testes of both juvenile and adult d very small in all cases. 1 d, Thaksang, 3.11.1974, con- 
sidered “very fat”, weighed 20.5 g. — Remarkably little variability in colouration. The juvenile <, al- 
so identified as such by more slender tailfeathers, are distinctly smaller than the adults (see Fig.121). 
Horizontal: I found pulcherrimus in most of the larger mountain massifs from the NW 
Dhaulagiri to the foot of Everest, but did not detect it in the extremely wet W Kanchen- 
junga region near the E border of the country, extending W to the Pahakhola, a left-side 
tributary of the Arun (IV/V, IX). Most observations were of wandering birds outside bree- 
ding time (II-V, IX-X); at most, the VI/VII finds can be categorized as breeding or near- 
breeding season. — Dhaulagiri: S (:Myagdi): Dhorpatan (IV, frequent visitor), Muri (1./2.1V., 
see Material, visitor), W and N (:Dolpo): Suli Gad Valley, Rohagaon (8.VI., visitor), Ring- 
mo/Phoksumdo Lake (V, VI, breeding grounds), at many places in the Barbung Khola: Ta- 
rang, Tukot, Charka, ascent to Parung La (all VI), E (Thakkhola :Mustang): in the whole 
valley landscape, common in the winter half-year during all months of residence (XI, I, 
III, IV, V, visitors; 18.VII. only at high altitudes). — Marsyandi Valley (:Manang): Thimang, 
between Thimang and Pisang (17.IV., visitors). — Everest region (:Solukhumbu): Pangpo- 
che, Phulung Karpo (IX), Thame Teng (X, local breeding birds at both places). 


SS dad. (n=15) 
— ae J juv. (n=10) 


—— ie al) 


Mma.) lf: i. ot ot at 
fom 75 76 77 78 79 80 81 mm wing length 


Fig.121: Wing length values of Carpodacus pulcherrimus to show size differences between J ad., © 
juv. and 9. 
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Vertical: Our own finds were between 2050m (ID and 4300m (E V) and involved, in the 
course of the whole year, breeding birds and winter vertical migrants. Breeding sites oc- 
cupied only during a comparatively brief period and because of the late breeding season 
in the monsoon, only rarely sought there. Inskipp & Inskipp (1991) report up to 4650 m. 
— Near breeding season (VI-VII): Dolpo: Ringmo (3600-4000 m), open terrain at edge of 
coniferous forest with Berberis, Caragana and Rosa bushes, young Pinus, Salix thickets at 
snowfields (V, VI); Barbung Khola (Tarang, Tukot, Charka; 3800-4300 m): at this altitude 
a nearly treeless, barren, stony dry valley, scattered groups of bushes (VI); Thakkhola: val- 
ley on the right of the Kali Gandaki (at Sangda and near Dapa Col; 3800m, 4000 m), on 
high mountain meadows with scattered dwarf Juniperus (VI, VII). — Far from breeding sea- 
son (XI-B VI): Sightings between 2050 m (Ghasa :Mustang, E II) and 3300m (Gompa/Ta- 
rakot :Dolpo, M V, see above); consistent with 2100-3300 m reported by Inskipp & Inskipp 
(1991). Only Biswas (1962c) found pulcherrimus in the Khumbu, III-V, between 3655 and 
4570 m. 


Habitat: Cf. above. In the Dhaulagiri-Annapurna region in breeding season a species of the 
upper coniferous zone from ca. 3600 m; occurrence higher severely limited by the gradual 
thinning out of the alpine shrub layer, which is greatly promoted by pastoral activities. It 
is not known what minimum of shrub cover pulcherrimus requires to breed there, nor the 
altitude that marks the lower limit for nesting and what local differences there are. Pul- 
cherrimus is a common species in the dry Dolpo as well as in the monsoon-reduced High 
Khumbu (Diesselhorst 1968:391). It could not be found during two extensive trips (V, VI; 
IX) in the extremely moist NE Nepal E of the Arun. — In the winter quarters pulcherrimus 
also occupies open terrain with hedges and bushes and frequents the vicinity of forest, but 
is never found in the forest interior, even in small glades. However, the large forest clea- 
ring Thaksang (:Mustang), with abundant bushes, is occupied regularly for long periods 
during autumn and winter. The upper limit during midwinter is not known, nor even whether 
the breeding grounds are entirely deserted. In some Dolpo villages that are left during the 
winter by the human population, pulcherrimus becomes the ecological equivalent of spar- 
rows. It is entirely familiar with these places and even comes into the houses (Ringmo, 
3600 m; Pimring, 3900 m). Diesselhorst (1968:392) makes similar remarks about settlements 
in the Khumbu. 


Breeding: Very late, in VII and VIII according to Diesselhorst’s (1968:391) evidence from 
the gonads. No data of our own. 


Migration: Conspicuous vertical migrator, which stays in the region of the main chains and 
does not fly out into the lower hills. The local populations (joined by immigrants from fur- 
ther away?) invade the nearby high valleys and form striking flocks of 20-30 individuals. 
In Thakkhola (:Mustang) the winter quarters, between 2000 and 3000 m, are reached in M 
XI; visitors are always still present at B V (2.V.1980, Titi, 2700m). A flock of 30 indivi- 
duals in Suli Gad Valley (7.VI., Rohagaon, 3000 m :Dolpo) was also not yet at its bree- 
ding site. 


Vocalizations: There is no marked territorial song. Singly or in groups the birds utter spar- 
row-like calls. If the extremely social pulcherrimus defends territories at all, which is doubt- 
ful, then certainly not vocally. 
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Carpodacus rhodochrous (Vigors) 


Material: 9 specimens: D Mustang Distr., Chadziou Khola, 2600 m, 23.X.1969: 1 o juv. * Thaksang 
above Tukche, 3150 m, 8.VII.1970 and 5.VII.1973: 18, 18 juv. * Nabrikot, 2750 m, 10.X1.1969: 18 
** Myagdi Distr., Dhorpatan/Uttar Ganga plain, 2950 m, 14.V.1973: 15 juv. * S Dhaulagiri, Myagdi 
Khola, Muri, 2100 m, 25.11.1970: 15. B Rasuwa Distr., Gosainkund, Syng Gyang, 3200 m, 24.1V.1973: 
1d juv. J Dolakha Distr., Thodung, 3200 m, 9.IV.1973: 12. S Solukhumbu Distr., confluence of Im- 
ja and Phunki Drangka, 3250 m, 1.X.1970: 1¢ juv. 

Measurements: Wing-L ¢ (3) 72-75 mm, ¢ juv. (4) 69.5-71.5 mm, x=70.8, o juv. 69.5mm; 2 70 mm. 
— Tail-L 3 (3) 57-63 mm, ¢ juv. (3) 55.5-58 mm, o juv. 55mm; ? 52mm. - Bill-L d (3) 10-11 mm 
(-Height 6.2-6.5, -Width 5.8-6.2mm), 8 juv. (3) 10-11 mm (-Height 5.5-6.7, -Width [n=4] 6-6.5 mm), 
o juv. 9mm (-Width 4.5mm); ? 12mm (-Height 6.8, -Width 6.2mm). — Tarsus-L & (3) 19-21 mm; 
3 juv. (4) 18-20.5mm, x=19.3; o juv. 19mm; 2 21 mm. — WTI (8) 21.1-23.0%, x=21.8, s,=0.66; the 
2 26.4% (but 1 2 from Simla also only 21.6%). — TWI (7) 78.9-84.0%, x=80.4, s,=1.79, but the 9 
only 74.3% (however that from Simla 78.4%). 


Notes: The XI-d is remarkably light. Testes of adult ¢ in III minute, in VII large (5 x 4mm). Testes 
of 9 juv. in IV and V very small, in VII large (8 x 5mm); breeding season according to Ali & Ri- 
pley (1974,10:172) from VII to IX; see Roberts (1992:544). 

Horizontal: Our own finds widely scattered geographically, from the NW Dhaulagiri to the 
S foot of Everest: Ringmo/Phoksumdo Lake (15.VI.1973, 18 :Dolpo); — Dhorpatan (see 
Material), Muri (see Material; both :Maygdi); — Thakkhola: Chadziou Khola (see Materi- 
al), Nabrikot (see Material), Thaksang above Tukche (see Material :Mustang); — Gosain- 
kund, Syng Gyang (see Material :Rasuwa); — Thodung (see Material :Ramechap); — Phun- 
ki Drangka (see Material :Solukhumbu). — Endemic to Himalayas. 


Vertical: Sightings between 2100 m (Muri, III) and 4000 m (Ringmo, VI), 4 below 3000 m, 
3 at 3200 m and slightly higher, only one at 4000 m. In view of the late breeding period 
only two can be considered near breeding: Thaksang, 3150 m (VII 1970 and VII 1973; cf. 
gonads); Ringmo, 4000 m (VI 1973). The breeding area is not yet well known, probably 
restricted to ca. 3000-4000 m (cf. Inskipp & Inskipp 1991). Generalizations for Nepal by 
Ali & Ripley (1974,10:171) have not been confirmed. 

Habitat: At breeding time in dense bushes and hedges near the forest margin that offer good 
cover; on Thaksang mainly Berberis and Rosa, young Pinus; at Ringmo in Salix bushes 
taller than a man. In summer foliage the native rhodochrous is hard to see. 

Migration: Small, only vertical. Of the finds listed, only that at Muri (2100 m; HI) and that 
from the Chadziou Khola are outside the presumed breeding range. 


Carpodacus vinaceus vinaceus (Verreaux) 
Material: 2 specimens: D Mustang Distr., Thakkhola, Chadziou Khola, 2600 m, 3.X1.1969: 1d. * Thak- 
sang above Tukche, 3150m, 3.VII.1973: 12. 


Measurements: Wing-L. d 76, 2 67.5+x mm. — Tail-L 3 61.5, 2 53+x mm. — Bill-L /height/width 
3 12/-/7.8, 2 12.5/8/7.2mm. — Tarsus-L d and 2 20.5mm. — WTI 18.5 and 19.1%. — TWI 78.5 
and 80.9%. 


Notes: Ovary active. d P8 and P9, several S und outer T growing. 


Horizontal: I found it at 2 sites in Thakkhola (:Mustang), separated by ca. 10 km (see Ma- 
terial): Chadziou Khola Valley slightly E of Ghasa (XI, 2600m; Martens 1972) and in the 
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large clearing Thaksang above Tukche (VI, 3150 m), both on the W flank of the Annapurna 
massif. These data have been referred to by Fleming et al. (1976), Ali & Ripley 
(1974,10:172), Ripley (1982) and Inskipp & Inskipp (1985, 1991) and in part erroneously 
quoted. Inskipp & Inskipp (1.c.) report a few additional finds, widely scattered over the en- 
tire country. Probably vinaceus has previously been overlooked. It is an inconspicuous in- 
habitant of the undergrowth, one indication of which are its extremely rounded wings (cf. 
WTI). 

Vertical: Only in a narrow range of altitudes, between 2600 and 3150m. In XI stays in 
small groups in overgrown glades at the edge of the forest; forest with dense undergrowth, 
of Juglans, Quercus, Acer, Rhododendron, above the find site also Pinus; glade with much 
bamboo. The 2 comes from the very bushy large clearing Thaksang slightly N of the E- 
W axis of the main Himalayan chain (Fig.31), and hence in the region of reduced mon- 
soon influence. At the capture site there were dense hedges of Berberis and Rosa as well 
as young growth of Pinus wallichiana. 


Breeding: The 2 in egg-laying stage; hence vinaceus should be considered as breeding in 
the Himalayas — more than 1000 km W of the Chinese and Burmese breeding grounds (cf. 
Cheng 1987). The d was moulting the wing and tail feathers and presumably was also not 
far from the breeding site. The breeding season is evidently delayed until late in the mon- 
soon in this species as well. 


Carpodacus rhodopeplus rhodopeplus (Vigors) 

Material: 6 specimens: D Mustang Distr., Chadziou Khola, 2600m, 1.X1.1969: 1¢, 12 * Thaksang 
above Tukche, 3150m, 26.XI.1969: 1 o ** Myagdi Distr., Dhorpatan/Uttar Ganga Valley, 2950 m, 
20.V.1973: 1¢ juv. B Rasuwa Distr., Syng Gyang, 3200 m, 24.V.1973: 12 ** Sindhu Palchok Distr., 
Ting Sang La, 3200m, 15.IV.1973: 16. 

Measurements: Wing-L. d (2) 84 and 85mm, 6 juv. 79.5mm; 2 (2) 81 and 81.5mm, 1 0 82.5mm. 
— Tail-L 3 (2) 71 and 73mm, ¢ juv. 66.5mm; 2 (2) 66.5 and 68mm; 1 0 69mm. — Bill-L /height 
/width 3 (2) 16/9/8.8 and 14/9.5/8.3 mm, ¢ juv. -/9.5/7.9mm; 2 (2) 13.5/9.7/8.6 and 14/10/8.4 mm, 
1 o 16/9/8.2mm. — Tarsus-L 3 (2) 22.5 and 23.5mm, ¢ juv. 23mm; 2 (2) 23.5 and 24mm; 1 o 
23.5mm. — WTI (6) 17.3-19.0%, x=18.5. — TWI (6) 82.1-86.9%, x=83.9. 

Notes: In the XI-? P7-P9 growing; measuring of wing possible, P6 forming the wing tip. — Testes of 
V-d only 1.5mm. 

Horizontal: Our own finds, mostly skin specimens (see Material), from Dhorpatan (:My- 
agdi); from the upper Kali Gandaki Valley (Chadziou Khola; Thaksang; Thini; all :Mu- 
stang); Gosainkund, Syng Gyang (:Rasuwa) and from Ting Sang La Pass (:Sindhu Palchok). 


Vertical: My sightings from the months I, III, IV, V, VII and XI are limited to 2600-3200 m, 
a very narrow range of altitudes. Diesselhorst (1968), Inskipp & Inskipp (1985, 1991) ex- 
pand it to 2000-4000 m. The (upper) region in which breeding occurs is unknown, but the 
records near breeding season are again very restricted: 3150 m (VII, Thaksang), 2950 m (V, 
Dhorpatan), 3200 m (V, Thodung; Diesselhorst 1968). According to d gonadal state in V, 
the breeding season must lie in VII or even VIII (see above, Diesselhorst l.c.). In the fo- 
rest clearing Thaksang (3150 m) birds were sighted in II, VII and XI, suggesting a year- 
round presence (and breeding) at this site. 
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Habitat: Coniferous-Rhododendron forests are preferred, especially the marginal parts with 
dense bushes of Berberis, Rosa etc., and bushy glades. 


Carpodacus thura thura Bonapate & Schlegel 

Material: 4 specimens: D Mustang Distr., Thakkhola, Thaksang above Tukche, 3150m, 27.II.- 
6.111.1974: 23, 22. 

Measurements: Wing-L.: & (2) 84 and 86mm & (2) 82 and 84mm. - Tail-L: 4 (2) 75 and 77mm; 
2 (1) 74+x mm. — Bill-L: 3 (2) twice 12mm; 2 (2) 12 and 12.5mm. — Tarsus-L: ¢ (2) twice 
24.5mm; 2 (2) 24 and 25mm. — WTI: (4) 16.7-19.5%, x=18.5. — TWI: (3) 89.3-90.3%. 


Notes: The 2 ¢ from B III weighing 32 g each are very fat. 

Horizontal: I encountered the species in Thakkhola (II-III 1974 :Mustang, see Material); — 
Chordung Mt. near Jiri (31.11.1973 :Ramechap); — Lumbasumba Himal W of the Kan- 
chenjunga massif, above Thudam (25.V.1988 :Taplejung). Only the latter is likely to be a 
potential breeding site. 

Vertical, habitat: Visitors E IVB HI at 3150 m in a large forest clearing overgrown with bu- 
shes (Thaksang), in small flocks, sometimes accompanied by C. pulcherrimus; E III down 
to only 2900m (Chordung); E V at 3950m, above the tree line among Salix bushes and 
large bushy Rhododendron. 


Carpodacus rubicilloides lucifer R. & A. Meinertzhagen 

Material: 4 specimens: D Dolpo Distr., Charka/upper Barbung Khola Valley, 4250-4350 m, 
22./23.V1.1973: 25 ** Mustang Distr., Thaksang above Tukche, 3150m, 5.III.1974: 16. S Soluk- 
humbu Distr., Tarnga, 4050 m, 11.X.1970: 1¢ juv. 

Measurements: Wing-L 3 (3) 110.5-112mm; d juv. 109mm - Tail-L 3 (3) 87-92mm. - Bill-L/- 
height/-width & (3) 14/11.4/9.4, 16/12/9.3 and 14.5/12.3/9.5; 3 juv. 13.5/11/9.4mm. — Tarsus-L & 
(3) 23-24mm; & juv. 25mm. — WTI (4) 25.7-27.7 %, x=26.7. - TWI (3) 77.7-83.3 %. 

Notes: Testes of the two VI-d very large, undeveloped in the III-S (which was very fat, 40 g). — VI- 
3: beak horn-gray above, lighter (yellowish) below. Feet black-gray. 

Horizontal: A few finds of our own in the N Dhaulagiri (Barbung Khola and further N 
:Dolpo), Thakkhola (:Mustang) and the Everest region (:Solukhumbu), all substantiated by 
specimens. These regions adjoin the Tibetan/Central Asian area, which sends a few limi- 
ted offshoots to N Nepal. Summertime occurrence in the Dolpo was reported by Fleming 
et al. (1976). 


Vertical: Varies according to season: in the Dolpo summer finds range upward from 4250- 
4350 m (Charka, see above), 4450 m (above Charka, & in Coll. H.S. Nepali, 20.V1.1973) 
or 4600m (below Büko La, 20.V1.1973) to below the Mo La (4700m, 20.V1.1973). On 
this day they were visible at many places within this range. In Thakkhola (:Mustang) win- 
ter visitors (E IVB III) down to 2750 m (Jomosom), in the forest clearing Thaksang as many 
as 10 individuals in a flock (3150m, 27.11.1974). The X-¢d from the foot of Everest (see 
above) may be an immigrant from Tibet, because Diesselhorst (1968) did not see the spe- 
cies there in a several-months stay (VI-IX). Since then, however, Inskipp & Inskipp (1991) 
have reported a V date from there. 


Habitat: In the breeding region, dry high-mountain steppe N of the main chain with occa- 
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sional bushes or groups of bushes, hip- to at least head-high, of Lonicera, Caragana, Ju- 
niperus, Salix in wet sites, dwarf Rhododendron. Where the bush vegetation is lower or 
altogether absent, rubicilloides is also absent. 


Breeding: From 20. to 25.VI. usually pairwise; egg-laying possible at this time. Gonad de- 
velopment as above. 


Migration: Overwinters in the higher parts of neighbouring valleys, but so far known on- 
ly in Thakkhola; does not leave the dry vegetation in the region shielded from monsoon, 
down to ca. 2700m (cf. Rand & Fleming 1957). 


Carpodacus rubicilla severtzovi Sharpe 

Material: 2 specimens: S Solukhumbu Distr., SW flank of Everest, Gorak Shep, 5150m, 23.1X.1970: 
22. 

Measurements: Wing-L.: (1) 114.5mm. — Tail-L 81 and 87 mm. — Bill-L/height/width 15/11/10.3 and 
13,5/10.8/9.6 mm. — Tarsus-L 23 and 23.5 mm. — WTI (1) 29.7%. — TWI (1) 76%. 


Notes: 1? moults: P9 old, the remaining ones new or growing. Tl, T2 new, all others growing. 


Horizontal, vertical, habitat: I found the Great Rose Finch in the N Dhaulagiri (:Dolpo) 
and at the S foot of Everest (:Solukhumbu), both previously known points in its range (cf. 
Inskipp & Inskipp 1991). In the Dolpo between the passes Büko La and Mo La at 4450 m 
(20.VI.1973); a red d from there was acquired for the Coll. H.S. Nepali (cf. under C. ru- 
bicilloides, which was the more common species there). The exact niches occupied by the 
two similar species in the Dolpo are unknown. — In Khumbu I found it at the sites cha- 
racterized ecologically in detail for the species by Diesselhorst (1968). Like rubicilloides, 
rubicilla reaches Nepal only in small splinters in climatically favorable, i.e. monsoon-dry, 
N-exposed small areas as offshoots of the Central Asian/Tibetan distribution. Although the 
Khumbu is considerably wetter than the Dolpo and is protected from heavy precipitation 
only by outlying chains to the S, it seems adequate for the needs of rubicilla. The species 
is rare in the Dolpo, as in Khumbu (cf. Diesselhorst 1968). The lower limit of its breeding 
area in the Khumbu is about 500 m higher than in the Dolpo — an effect of the differences 
in amount of precipitation? This phenomenon, also found in other species, can be called 
an “altitude shift of vertical breeding distribution under influence of monsoon”. 


Carpodacus puniceus Blyth 


Horizontal, vertical: Our own data from the W side of the Dudje La (:Dolpo) at 4600 m 1 
red d 26.V1.1973 (in Coll. H.S. Nepali); E flank of the Thorong La (:Manang) at 4800 m 
and at 4880 m, 1 & each, 20.IV.1980; N flank of the Pomri La (:Taplejung), 1 & each at 
4500 and 4600 m 29.V.1988. All altitudes are far above the tree line and even above the 
dwarf-shrub zone. 

Birds foraged in pairs on 20.IV. in thawed places on large snowfields, and on 29.V. in al- 
pine grassy heath with many rocks. Sites of occurrence in N Nepal are located at the S 
margin of the area in the Asian highlands; there is still no breeding evidence for Nepal. 
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Pinicola subhimachala (Hodgson) 


Taxonomic note: With respect to sexual dimorphism and wing shape P. subhimachala re- 
sembles P. enucleator. The flatter bill, similar to that of the Pyrrhula species, presumably 
is only a deviation caused by different size. 

Material: 2 specimens: D Mustang Distr., Thaksang above Tukche, 3150 m, 6.VII.1970: 12. J Rame- 
chap Distr., Chordung Mt./Jiri, 2900 m, 31.11.1973: 16. 

Measurements: Wing-L d 103, 2 91mm. - Tail-L ? 70.5mm. — Bill-L/-Height d 13/10.5; ? 
12/10.7 mm. — Tarsus-L 9 23; 2 21mm. - WTI 3 25.2%; 2 18.7%. — TWI 2 77.5%. 

Notes: ¢ bill horn grey; feet dark grey. 


Horizontal: Only few scattered findings of my own: — Thaksang above Tukche (27.IV., 
6.VII., see Material :Mustang); — Chordung Mt./Jiri (31.IH., see Material :Ramechap), — 
Thudam (27.V. :Sankhua Sabha). — The upper Kali Gandaki Valley is said to be the we- 
stern outpost of the Crimson-browed Finch’s area (Inskipp & Inskipp 1991). 


Vertical: My own records restricted to a narrow vertical band: 2950 m (Chordung), 3150 m 
(Thaksang, also VII), 3550 m (Thudam). Except for the Thaksang record in VI the speci- 
mens not yet have been at their breeding sites. The IV-pair in Thaksang, however, sang and 
may have been close to it (see Inskipp & Inskipp 1991). 


Habitat: Close to breeding season (V, VII) in shrubbery/bushy understorey near forest ed- 
ges within the coniferous belt; outside the breeding season (III, IV) here as well, but also 
down to the conifer-oak belt, timber forest. This is an exceedingly secretive species and it 
is very probably underrepresented, at least during the breeding season (see Diesselhorst 
1968:398). The sighting at B VII (Thaksang) suggests broods in the rain-shadowed drier 
parts of the Inner Valleys down to 3150 m; Diesselhorst (1968:397) found it in the much 
moister Khumbu down to 3550 m (VI, VIII). The Thakkhola observations extend the sum- 
mer quarters locally downwards for about 400 m (cf. Inskipp & Inskipp 1991). The verti- 
cal area band may be nearly 1000m wide (between 3100 and 4100 m). — A flock of 16 
22 fed on the white flowers of Clematis montana (Thudam). 


Breeding: Apparently very late in VII and VIII (cf. Diesselhorst 1968:397); regarding the 
above observations, only the VII-? from Thaksang was at the breeding site proper. 


Pyrrhula 


Two species are on the Nepal list: erythrocephala and nipalensis; both breed in the area. 
Though their vertical belts do at least partly overlap, they have never been found at close 
quarters. P. erythrocephala prefers higher altitudes within the Palearctic belt, nipalensis sub- 
tropical conditions mainly within the cloud zone. P. erythrocephala is a Himalayan ende- 
mic, nipalensis extends to the S flanks of the Himalayas from a larger Indo-Chinese area. 


Pyrrhula erythrocephala Vigors 


P. [erythrocephala], incl. aurantiaca, erythaca 

Material: 15 specimens: D Dolpo Distr., Ringmo/Phoksumdo Lake, 3600-3650 m, 31.V.1970: ES, 
* Gompa near Tarakot, 3300 m, 13.V.1970: 1d ** Mustang Distr., Tukche, 2900 m, 28.XI.1969: 1% 
* Thaksang above Tukche, 3150 m, 2.VII.1973: 2d, 1° ** Myagdi Distr., Dhorpatan, 12.V.1973: 1d, 
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1°. B Sindhu Palchok Distr., Dadar Danda SW Kalinchok Mt. NW Charikot, 3150 m, 20.1V.1995: Id, 
12. J Ramechap Distr., Chordung Mt./Jiri, 2900 m, 29.11.1973: 12. S Solukhumbu Distr., confluen- 
ce of Imja and Phunki Drangka, 3250 m, 1.X.1970: 23, 12 pull. 

Measurements: Wing-L 9 (8) 77-82 mm, x=80.1, s;=1.64; ? (6) 77.5-81 mm, x=79.4, s,=1.20; 2 pull. 
78.5mm. — Tail-L 3 (7) 61-66.5mm, x=64.4, s;=1.82 (graduation 9-14mm); 2 (5) 61.5-66.5 mm, 
x=64.5, s,=2.00 (graduation 8-11.5mm); $ pull 57mm (graduation 10mm). — Bill-L 3 (7) 9-10mm 
(-Height, proximal from gonys, 7.8-8.7 mm, -Width 9-9.8mm); 2 (5) 9-10.5 mm (-Height 8.1-9 mm, 
-Width 8.5-9.5 mm); 2 pull. 29mm (-Height 7.6mm, -Width 8.2 mm). — Tarsus-L 3 (7) 16.5-18 mm, 
x=17.1, s;=0.54; 2 (5) 17-17.5mm, x=17.3, s;=0.27; 2 pull. 17.5mm. — WTI (12, incl. pulli) 19.8- 
22.8%, X=21.0, sg=0.86. — TWI (12) 78.1-83.1%, x=80.7, s;=1.49; QO: pull? 726%: 

Notes: Testes in M V minute: 1 and 2mm, at B VII slightly swollen: 5 and 6mm. In a few 2 the red 
colouration is slightly, in the V-d from Gompa heavily intermingled with green. XI-? (Tukche) moults 
wings and tail. 


Horizontal: Our own finds originate from Dhaulagiri/Annapurna area (:Dolpo, :Myagdi, 
:Mustang), from Everest (:Ramechap, :Solukhumbu) and from the S Kanchenjunga area 
(:Taplejung). — Phoksumdo Lake (31.V.; see Material); Gompa/Tarakot (13.V.; see Materi- 
al); Suli Gad Valley (9. VI. all :Dolpo); — Dhorpatan (10.-12.V.; see Material); Myagdi Kho- 
la, Muri (30.11. both :Myagdi); — Nabrikot (M XI); Tukche, Dambush Khola (28.XI.; see 
Material); Thaksang/Tukche (6.VII.1970; 2./3.VII.1973; see Material, all :Mustang); — 
Chordung Mt./Jiri (29.III.; see Material, :Ramechap); — Imja- and Phunki-Drangka (1.X.; 
see Material, :Solukhumbu); — upper Simbua Khola, small flock (8.IX. :Taplejung). 


Vertical: Our records are resticted to a narrow belt 1300m wide, but only 650m wide du- 
ring V-VH, months which are close to the breeding season: 2300m (Muri, III); 2900m 
(Chordung Mt., ID; 2950m (Dhorpatan, V); 3150m (Thaksang, VII 1970 and 1973); 
3200m (Suli Gad Valley, VD; 3250m (Phunki, X); 3450m (Simbua Khola IX); 3300 m 
(Gompa/Tarakot, V); 3600 m (Ringmo, V). — The sighting at 2300 m is below the breeding 
belt; breeding records may be expected from 3000 m upwards; the Red-headed Bullfinches 
from Thaksang (B VII, 2 years) apparently were at the breeding place immediately before 
onset of breeding. — Diesselhorst (1968:398) recorded this Bullfinch during the breeding 
months VII and VIII (proof by gonadal state) between 3400 and 4200 m, the lower limit 
distinctly higher than in Thakkhola (see above); Inskipp & Inskipp (1991) indicate sum- 
mer residence (months?) from 3050-4000 m, but proved breeding records are still lacking 
for Nepal. 


Habitat: Forest and forest edge facies in the conifer and Rhododendron belt, preferably in 
secondary shrubberies with young conifers, Berberis, Rosa also during the breeding sea- 
son. The close relationship to Betula utilis stands, which is stressed by Diesselhorst 
(1968:399) for the Khumbu, does not exist in other parts of the country (Thaksang :Mu- 
stang, :Dolpo). Thaksang and partly Gompa/Tarakot are situated below the birch zone, and 
birches are sparse near Ringmo because of the slight precipitation. The dry rain-shadowed 
areas of W Nepal (:Dolpo) and of the Inner Valleys (:Mustang) are regularly inhabited and 
apparently belong to the breeding area. 

Migration: Slightly vertically, but erythrocephala remains within the main chain area. The 
Muri site is markedly S of the Dhaulagiri main massif, but this Bullfinch has been repor- 
ted at even lower altitudes: 1830m (Inskipp & Inskipp 1991). Keeps in small flocks of up 
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to about 10 specimens outside the breeding season (Simbua Khola, IX; Nabrikot, XI); even 
immediately before the onset of the breeding season up to 20 specimens have been noticed 
(Thaksang, 2.V11.1973). 


Mycerobas 


Three species live in Nepal (melanozanthos, affinis, carnipes). The 2 latter are widely dis- 
tributed in the (Palearctic) upper forest zone, partly up to the timberline. They coexist lo- 
cally, but their interspecific relations are undescribed. M. carnipes is partial to Juniperus 
species, which are common in the arid areas and the fruits of which it feeds on. M. mela- 
nozanthos occurs locally and sparsely. 


Mycerobas affinis (Blyth) 

Material: 1 specimen: B Sindhu Palchok Distr., Ting Sang La, 3250m, 14.IV.1973: &. 
Measurements: Wing-L: 132.5 mm. — Tail-L: 93 mm. — Bill-L: 24 mm; -Width (at mandible feathering) 
15.7mm; -Height (above gonys) 16.6mm. — Tarsus-L: 29mm. — WTI: 26.4%. — TWI: 70.2%. 
Notes: Testes bluish and large. Bill blue-grey, tarsi flesh-coloured-grey, iris reddish-grey. — The plu- 
mage looks as fresh as described by Diesselhorst (1968:403) for specimens from V. — Mallophaga 
collected, indet. - Gonads 7mm, 6mm from an additional 3 from Trisuli Valley (Syng Gyang, 
25.1V.1973, Coll. H.S. Nepali). 

Horizontal: Our data range from the SE Dhaulagiri to the Kanchenjunga massif: Upper My- 
agdi Khola, N Dobang (24.V. :Myagdi); — Trisuli Valley, Syng Gyang, 1d (25.1V.1973 :Ra- 
suwa); — Dadar Danda, Kalinchok Mt. (19.-23.IV.); Ting Sang La (14./15.IV.1973; see 
Material, both :Sindhu Palchok); — Lassetham NE Yamputhin (9.1V.1988 :Taplejung). — M. 
affinis has been recorded in most parts of the country except for the arid ones; sparse or 
even lacking in the E (Inskipp & Inskipp 1991). 


Vertical, habitat: The data (IV, apparently close to the breeding season) originate from a 
narrow vertical belt less than 300m wide: 3100m (Thaksang), 3200 m (Syng Gyang; Da- 
dar Danda; Myadgi Khola), 3250 m (Ting Sang La) and 3350 m (Lassetham); consequent- 
ly the coniferous forest facies that the species inhabits are very similar at all the sites: 
timber forest of Pinus wallichiana (Thaksang), Abies spectabilis with scattered Quercus se- 
mecarpifolia (Syng Gyang; Dadar Danda; Myagdi Khola), Abies spectabilis/Juniperus (Ting 
Sang La) and Abies densa with tall Rhododendron, mostly R. hodgsoni (Lassetham). Ins- 
kipp & Inskipp (1991) give a wider belt during the summer: 3000-3900 m. 


Breeding: M. affinis seems to be one of the very few finches of the central Himalayas with 
an early breeding season; data from IV already indicate its onset. Diesselhorst (1968:402) 
found maximally developed gonads in V; carrying nesting material B V (Inskipp & Ins- 
kipp 1991); ad. with fledged juvenile 22.VII. (Fleming & Traylor 1968). For biology and 
distributional limits of the Collared Grosbeak comp. Neufeldt & Vietinghoff-Scheel (1986). 


Mycerobas carnipes carnipes (Hodgson) 

Material: 3 specimens: D Dolpo Distr., Ringmo/Phoksumdo Lake, 3650 m, 12.VI.1973: 12 ** Myag- 
di Distr., Dhorpatan, 3000m, 16.1V.1970: 18. B Sindhu Palchok Distr., Ting Sang La, 3250m, 
14.1V.1973: 13 juv. 
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Measurements: Wing-L 9 119, 9 juv. 111; 2 115mm. - Tail-L ¢ 97.5, 3 juv. 88; 2 91mm. - Bill- 
L/-Height (above gonys)/-Width 3 22/18/15.8, S juv. 21/15.8/14.2; 2 23.5/16.7/15.6 mm. — Tarsus- 
L & 26, d juv. 24.5; 2 25mm. — WTI (3) 26.1-28.8%. — TWI (3) 79.1-81.9%. 

Notes: & juv.: a few dull black feathers on the breast, otherwise like 2, but testes markedly enlarged 
(8 x 5mm)! Bill above horn-grey, below beige. Feet flesh-coloured-grey. 

Horizontal: Our records are from the Dhaulagiri/Annapurna massifs and from the Ting Sang 
La area. — Dhaulagiri N: Ringmo/Phoksumdo Lake, (22.-28.V.1970, 11.-16.VI.1973; see 
Material); Suli Gad Valley, near Rohagaon (19.V.); ascent to Bagar La (16.VI.); ascent to 
Parung La (20.VI. all :Dolpo); — S: Dhorpatan, flocks of up to 5 specimens (7.-19.IV., see 
Material :Myagdi); — E: descent from Sangda to Kali Gandaki Valley (28.VI.); Purano Mar- 
pha (18.11.1974, 23.[V.1980); above Tukche (13.V.); Thaksang/Tukche (3.VH.1973; 27.1.- 
5.11.1974; all :Mustang); — Marsyandi Valley, betwen Pisang and Manang (18.IV. :Manang); 
— Ting Sang La: singles, not rare (14.IV., see Material :Sindhu Palchok). — I did not en- 
counter a single specimen in the extremely wet areas immediately E of the Arun to the 
Kanchenjunga massif (V, VI, IX). 

Vertical: Our finds (II, III, IV, VII) are concentrated within a narrow vertical belt: far from 
breeding (II, II, IV): 2950-3300 m (Dhorpatan; Thaksang; Purano Marpha; Ting Sang La); 
— near breeding (VI): 3150m (Thaksang), 3600-3900m (Ringmo), 3900m (Bagar La), 
4000 m (Sangda), 4400m (Parung La). — Little is known about the vertical belt of bree- 
ding activity in Nepal. According to my and Diesselhorst’s (1968:401) data it may com- 
prise a belt appr. 1300 m wide downwards from the alpine bush zone above timberline. But 
the lower limit near 3000m may be reached only locally, especially in the arid areas (e.g. 
:Mustang), but see Dhorpatan, a climatically severe area, quite suitable as a breeding place. 
Inskipp & Inskipp (1991) indicate “occurs chiefly between 3050m and 4200 m”. 


Habitat: The White-winged Grosbeak is confined to the (upper) conifer/Rhododendron zone 
and the zone of alpine bush of Juniperus and dwarf Rhododendron beyond timberline. With- 
in the coniferous zone it prefers open places, light forest stretches and bush/shrubberies 
near forest edges and open valley bottoms. Far-ranging forest reduction within the alpine 
bush zone and at timberline to extend alpine pastures may have favoured this Grosbeak. 
Often only bushes (sometimes trees) of the 4 Juniperus species of the area, on the seed of 
which it feeds, have survived (e.g. in the upper Kali Gandaki Valley). In the arid areas N 
of the main range, which are especially rich in various Juniperus stands, I found the White- 
winged most common. 

Breeding: According to Diesselhorst (1968:401) oviposition starts in VII. With respect to 
the above data, only the specimens from Thaksang (VII, song) were definitely at their bree- 
ding place. No nest finds for Nepal yet. 
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EMBERIZIDAE 


Emberiza 


Only 2 species breed in the C Himalayas, cia and fucata. Most species of the predomi- 
nantly C and E Asian genus avoid the monsoon-moist S flanks of the Himalayas and the 
majority of the sites of both breeding species are situated in dry areas. 11 additional spe- 
cies are winter visitors from the N Asian taiga belt. 


Emberiza fucata arcuata Sharpe 


Taxonomic notes: The fucata populations are only slightly differentiated. Jacobi (1923:36) 
attached specimens from Sichuan to ssp. fucata, Cheng (1987) to ssp. arcuata. Vaurie 
(1956:21) also emphazises slight differences. The Nepal specimen (V) differs markedly 
from Sichuan birds (IV, V). 

Material: 1 specimen: D Myagdi Distr., Pelma (path from Dhorpatan to Tarakot), 2300 m, 29.V.1973: 
3. 

Measurements: Wing-L 73mm. — Tail-L 66mm. — Bill-L 11.5, -Height (above nostrils) 5.7mm. — 
Tarsus-L: 18mm. — WTI: 17.8% — TWI: 90.4%. 

Notes: Testes large, 9 x 6mm. Bill horn-brown, below lighter blue-grey; tarsi (grey-) flesh-coloured. 


Horizontal, vertical: The only record originates from the W slope of Dhaulagiri at the edge 
of the village Pelma, 2300m. On 29.V. at least 2 d were singing there in bushy fallow 
lands and fields; 1 additional d and 1 2 were collected by H.S. Nepali. According to sin- 
ging activity and gonadal state, these specimens represented a small isolated breeding po- 
pulation. This is the easternmost site of the Chestnut-eared Bunting hitherto known within 
the small isolated area splinter of the W Himalayas, which extends from W Dhaulagiri to 
Chitral. The few other Nepal findings during the breeding season are located in the far W 
in the Jumla area (:Jumla) (Inskipp & Inskipp 1991, Fleming et al. 1984). 


Vocalizations: Territorial song (Fig.122) is a distinct verse 1.0-1.8 s long. Verse syntax is 
irregular, an assemblage of closely spaced notes showing hardly any repetition of indivi- 
dual notes or note groups (for the only exception found see Fig.122a-e, k; arrows). The 
notes tend to have a click-like character due to extremely rapid frequency changes inclu- 
ding repeated frequency modulations of single notes. Frequency range of the whole verse 
is high, starting near 2 kHz and extending to about 8 kHz or even higher; bandwidth of 
individual notes is up to 4 kHz. Strong frequency modulation and alternation of numerous 
click-like notes with (narrow bandwidth) near-whistle-like notes up to 0.1 s long give the 
song a shrill, metallic aural impression, in some cases similar to European Dunnock (Pru- 
nella modularis) and Whitethroat (Sylvia communis). — The individual ¢ uses several verse 
types; a single type may be repeated several times, followed by a switch to another type. 
Verse types may differ completely with notes all different (Nepal: Fig.122f-g; Siberia: 
Fig.122i-k) or may differ only insofar as the position of single note blocks changes with- 
in the verse, the overall note contents remaining unchanged (Nepal: Fig.122 a/d, b/e). 


The widely disjunct Himalayan and N Asian populations, though subspecifically distinct 
(E. f. arcuata, E. f. fucata), do not seem to differ much vocally. Song of a population from 
the lower Ussuri (Fig.122h-n) is very similar to the only d song of ssp. arcuata from Nepal 


01 05 10 1.5 20 29 30 35 40s 


Fig.122: Emberiza fucata, territorial song. — a-g) E. f. arcuata, 7 verses of 1d; Pelma 29.V.1973; — 
h-n) E. f. fucata, 6 verses of 3d. h) Ist d, 26.V.1990; i-k) 2nd 3, 26.V.1990; I-n) 3rd 6, 27.V.1990; 
all from E Siberia, lower Ussuri, Boitzovo NE Bikin. Identical verse parts are strippled. 


with respect to verse length, bandwidth, minimum/maximum frequency, frequency modu- 
lation and scarce note repetitions. But playback experiments in the field to detect minor 
differences not easy to recognize on the sonagrams have not been carried out. 


Emberiza pusilla Pallas 
Material: 1 specimen: J Ramechap Distr., Chordung Mt./Jiri, 2500 m, 3.1V.1973: ¢. 


Measurements: Wing-L 72mm. — Tail-L 59mm. — Bill-L 10.5mm:; -Height 5.2mm. — Tarsus-L 
17.5mm. — WTI 23.9%. — TWI 83.1%. 


Notes: Testes very small. Bill black, tarsi grey-flesh-coloured. 


Migration: Nepal belongs to the passage and wintering area of the Little Bunting. — Near 
Manigaon, Trisuli Valley (:Nuwakot), 1350m 1 specimen 21.IV. 1973; Chordung Mt./Jiri 
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(:Ramechap), 2300m 1 specimen 3.IV.1973 (see Material); singles in the surroundings of 
Mai Pokhari, 2150 m, 27. and 31.11.1980; below Mai Pokhari, 1800 m, flock of about 15 
specimens 9.[V.1988 (both :Ilam). 


Stay in open (perennial) herb and grass area, bushes and small groups of trees nearby. Con- 
sequently, the overwintering birds are to be met in open (semi-) cultivated land, even in 
extensive stretches wich are “infested” by the introduced weed Eupatorium. 


Emberiza cia 


Emberiza cia cf. par Hartert 

Material: 1 specimen: D Mustang Distr., Kali Gandaki Valley, Tukche, 2600m, 16.X.1969: 3. Mar- 
tens (1972:119) was unable to distinguish this specimen from Afghan par. 

Measurements: Wing-L 83 mm. — Tail-L 77 mm. — Bill-L 12.5 mm. — Tarsus-L 20.5 mm. — WTI 20.5% 
— TWI 92.8%. 


Emberiza cia flemingorum Martens 

Material: 13 specimens: D Dolpo Distr., Ringmo/Phoksumdo Lake, 3650-3700 m, 24.V.-3.VI.1970, 
11.V1.1973: 45, 12 * Kangar, 4200m, 18.V1.1973: 15 * Rohagaon/Suli Gad Valley, 3000 m, 
8.V1.1973: 1d * Gompa near Tarakot, 3300 m, 13.V.1970: 18, 12 * Tarang (locus typicus) /Barbung 
Khola, 3600 m, 14.V1.1970 : 22 ** Myagdi Distr., Dhorpatan, 2950-3000 m, 3.V.1970 und 12.V.1973: 
23. - Holotype: ZFMK 71.809, 2 from 14.VI.1970 and 8 paratypes; these are all skins of the type 
series except the 4 collected in 1973. 

Measurements: Wing-L 3 (9) 81-86mm, x=83.4, s,=1.90; 2 (4) 74-79. - Tail-L ¢ (9) 73.5-81 mm, 
3=77.3, s;=2.95; 2 (4) 69-73 mm. - Bill-L 3 (8) 11-12 mm, x=11.5, s,=0.39; 2 (4) 10-12 mm. - Tar- 
sus-L 6 (9) 19-21 mm; x=20.3, s;=0.66; 2 (4) 20-21 mm. — WTI 3 (9) 14.8-19.8%, x=18.0, s;=1.47; 
2 17.3-18.2%. — TWI ¢ (9) 89.6-94.6%, x=92.7, s;=1.78; 2 (4) 92.0-93.2%. 

Notes: The markedly smaller 2 show a slight olive tinge on the upper side. Gonadal states differ as 
to season, particularly developed in VI. Bill in 2d from V and VI horn-grey, one grey-black above, 
the other blue-grey below; feet of a d flesh-coloured. We refer to the detailed original description of 
this light form, which, also according to the maximum method (used by Vaurie), is slightly smaller 
than E. c. stracheyi. 

Horizontal: My own finds are from Phoksumdo Lake NW of Dhaulagiri, Thakkhola and 
the upper Marsyandi Valley. — Ringmo/Phoksumdo Lake (22.V.-11.VI.[1970, 1973]; see 
Material); Suli Gad Valley, Rohagoan (21.V., 8.VI.; see Material); Dunahi (8.VI.); Gom- 
pa/Tarakot (13.V.; see Material); Tarakot (10.V., 7.VI.); Tarap Valley, Kangar (18.VI.; see 
Material); upper Barbung Khola Valley, between Kakkot and Pimring (12.VI.); Tarang 
(14.VI.; see Material; all :Dolpo); — Dhorpatan (8.IV.-3.V., 12.-17.V.[1970, 1973]; see Ma- 
terial :Myagdi); — upper Kali Gandaki Valley, on the valley bottom and on the lower bu- 
shy slopes, regularly seen, mostly common in places with scattered trees: Muktinath 
(21.IV.); Dangarjong (30.VI.); between Jomosom (21.I., 21.IV., 30.VI.), Marpha and 
Tukche (26.II., 12.II., 25.-30.IV., 30.VI., 15.X.), Purano Marpha (13.III.; 6./7.VIl.), down 
the valley as far as Choya (25.II.) and ascent to Titi (2.V.); Lete (9.VII.); Dana (24.1. all 
:Mustang); — Marsyandi Valley: Pisang (18.IV. :Manang). 

Vertical: My own records from the presumed breeding season (V-VII) range from 2350 m 
(Dunahi), 2400 m (Dana; lowest records) up to 4200 m (Kangar; highest record). All other 
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finds are evenly and regularly distributed within this belt, but the Rock Bunting is com- 
mon only up to (locally variable) ca. 3600m; higher there exist only sparse records: Ta- 
rang 3600 m, Ringmo up to 4000 m, Kangar 4200 m; all from the arid NE. The lower limit 


01 05 10 bs) 20 25 30 39, Ss 


Fig.123: Territorial song of Emberiza cia. — a-d) 4 verses of | d, Ringmo/Phoksumdo Lake 
12./13.V1.1973; e) Purano Marpha 18.11.1974; f) Jomosom 30.V1.1973. Stippled parts mark identical 
verse parts. 
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of the vertical distribution is determined by the Rock Bunting’s association with monsoon- 
protected arid valleys (they exist down to ca. 2300m in the Barbung Khola Valley), the 
upper limit by the fading-out of alpine scrub vegetation, which is followed by cia at least 
up to 4200 m. Its vertical breeding belt only insignificantly exceeds 1800 m. Inskipp & In- 
skipp (1985) cite (unspecified) finds up to 4600 m during summer. 


Habitat: In the Nepal breeding area the Rock Bunting prefers open areas, which are only 
sparsely covered by few trees, often really arid slopes with widely spaced bushes of Ber- 
beris, Juniperus, Caragana, also close to forests (young growth of Betula utilis, Pinus, Pi- 
cea), but it never penetrates into the forest proper and avoids even large forest clearings 
(e.g. the Thaksang clearing above Tukche). Bushes along fields and agricultural land in ge- 
neral are inhabited (Tarakot, 2900m, VI). Above timberline it lives only locally in just 
knee-high dwarf Rhododendron (Kangar, 4200 m, VI). The only precipitation-rich breeding 
place on the S Himalayan macroslope hitherto known is the climatically harsh Dhorpatan 
Valley (3000 and above; Fig.21): a man-made open flat and spacious valley bottom, part- 
ly rich in bushes with few scattered trees remaining on the N slopes, Abies forest edge at 
the S fringe (Martens 1972). 


The Nepal breeding area represents the easternmost part of the S cia area finger spreading 
from the NW into the C Himalayas. It ends in the Marsyandi Valley and seems to be re- 
stricted there for climatic reasons. The Dhorpatan breeding site is thus all the more asto- 
nishing (see Certhia himalayana). The E Asian godlewskii subspecies group, sometimes 
regarded as a separate species (Mauersberger 1972), reaches westward into the N Everest 
massif but has not yet been found within Nepal borders. 


Breeding: Maximum ¢ gonadal development in VI; adults carrying food to nest (or fled- 
ged young) on 7.VII. (Purano Marpha, 3200 m), thus main season may be in VI/VII, perhaps 
somewhat earlier in the lower parts of the area belt. 


Migration: Vertical. From E II to E II (1970) many single specimens or small flocks stayed 
on the sheltered valley bottom and on the lower slopes of the Kali Gandaki Valley (:Mu- 
stang) in bush-rich agricultural land (between 2400 m and 3200 m), apparently in their win- 
ter quarters. Remarkably large parts of the local breeding population seemed to be 
concentrated there, and the Rock Bunting was locally the most common passerine there 
outside the forests. Migrations down the valley are insignificant (Dana, 1650 m, 1 sp. 24.11.). 


Vocalizations: Territorial song (Fig.123) consists of distinct verses appr. 3-3.5 s long. Notes 
are spaced apart at the beginning of the verse and closer together towards the end. Most 
notes change frequency extremely rapidly within a broad frequency band up to 4 kHz; fre- 
quency of the whole verse ranges from 3 to 9 kHz. Syntax is irregular, and the individual 
note repertoire is rich, every d producing several quite different verse types. A few cen- 
tral notes (note groups), however, are identical and are markers of the individual d 
(Fig.123a-d). Verse types of different 9 vary considerably. 


Melophus lathami Gray 

Horizontal: My finds range from S Dhaulagiri, across the valleys of Kali Gandaki, Mar- 
syandi, Bothe Kosi and Arun to near the E border. — Dhaulagiri: Darapani (22.11I.); Muri 
(23.IH.); Beni (21.111. all :Myagdi); — Thakkhola: Ghasa (22.VII. :Mustang); — between 
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Chitre and Gara (3.V. :Parbat); — Landrung (8.V. :Kaski); — Marsyandi: between Boulboulé 
and Senghe (10.IV.); near Phalesangu (9.IV. :Lamjung); — Tamba Kosi, between Bikuti and 
Darapani several times (11.IV. :Dolakha); — Arun: Chichila (17.VI. :Sankhua Sabha); — Pa- 
niporua (20.IV.); ascent to Sablako pass, Uyam (21.IV. both :Panchthar); — Yamputhin 
(16.IV. :Taplejung). 

Vertical: Of the months HI-VII in which observations were recorded, IV, V, VI (and VII ?) 
may fall within the breeding season. Frame data are 850m (Boulboulé/Senghe, IV; below 
Beni, V) and 2200 m (Ghasa, VII). Of the ca. 25 sites 17 are concentrated between 1000 m 
and 1950m. Besides Ghasa, Muri (2100m, III) is also close to the upper area limit. The 
data of Inskipp & Inskipp (1991) included, the vertical area belt extends from ca. 1000m 
to 2400 m, but occurrence above 2200m during summer is exceptional (cf. Diesselhorst 
1968:404). Altitudes of the breeding records hitherto known are not recorded. 


Habitat: The Crested Bunting is closely associated with agricultural land and lives in any 
type of cultivated landscape, even near village edges. A few bushes or single trees are nee- 
ded to serve as song perches. The large-scale forest reduction in the lower and middle al- 
titudes in Nepal has favoured the Crested Bunting with respect to available open habitat. 
Nevertheless, it is a sparse, more or less local bird, which does not exploit the extended 
deforested slopes by high population density. Valleys at the piedmont of the large massifs 


LOS 


Fig.124: Melophus lathami, territorial song (a-d) and calls (e-f). — aa’) 2 verses of 1d, Thulo Khola 
18.V.1995; b/b’) 2 verses of 1¢, Yamputhin 18.V.1988; c/c’) 2 verses of 1d, Worebung 21.1V.1988; 
d) Uyam 22.IV.1988; e) 4 calls of 1d, interval unchanged in the 2 first calls, Thulo Khola 18.V.1995; 
f) 2 calls of 16, above Bega 16.V.1995. 
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of the main chain are inhabited: e.g. Ghasa in S Thakkhola, Yamputhin at the S foothills 
of Kanchenjunga. 

Vocalizations: Territorial song (Fig.124) consists of distinct verses 1.65-2.1 s long (4d) and 
formed by 7-12 notes, which are grouped into a peculiar syntax. An introductory part con- 
tains 3-4 notes (Fig.124b, d) or note groups (Fig.124 a, c). Intervals are large (0.5-0.6 s) 
at the beginning; they are shortened from note (group) to note (group). The remainder of 
the verse comprises differing notes with a larger frequency span and descending in over- 
all frequency, the last note always being the lowest. Within the verse at least one (up to 5) 
notes are heavily frequency-modulated, resulting in a combination of narrowly spaced click- 
like sub-units. Bandwidth of the verse is from near 3 to 7 kHz, but the individual note rea- 
ches only a maximum width of about 2 kHz, often considerably less. The accelerating 
“speed” of the verse and the combination of tonal and atonal notes causes the verse’s pe- 
culiar aural impression (“tse...tse..ze syü”). The individual d seems to use only | verse 
type: for long verse sequences no variations could be detected in 4d. — Calls (Fig.124e-f) 
are angular, with steep frequency ascent and descent — similar to a woodpecker-like “kick” 
but notably softer. 
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